
ϭ�
�

6KRUW�WLWOH��3+<V�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�DQG�SODVWLG�PHWDEROLVP�ϭ�

3+<72&+520(�'(3(1'(17�7(03(5$785(�3(5&(37,21�02'8/$7(6�Ϯ�
,6235(12,'�0(7$%2/,60��ϯ�

5LFDUGR� %LDQFKHWWL�Á�� %HOHQ� 'H� /XFD�Á�� /XLV� $� GH� +DUR�Ώ�� 'DQLHOH� 5RVDGR�ΏΏ�� 'LHJR�ϰ�
'HPDUFR��� 0DULDQD� &RQWH��� /XLVD� %HUPXGH]����� /XFLDQR� )UHVFKL��� $OLVGDLU� 5�� )HUQLH���ϱ�
/RXLVH�9�0LFKDHOVRQ���5LFKDUG�3�+DVODP���0DJGDOHQD�5RVVL�Á��)HUQDQGR�&DUUDUL���Á
�ϲ�

�'HSDUWDPHQWR� GH� %RWkQLFD�� ,QVWLWXWR� GH� %LRFLrQFLDV�� 8QLYHUVLGDGH� GH� 6mR� 3DXOR�� 6mR�ϳ�

3DXOR��%UDVLO��ϴ�
�,QVWLWXWR�GH�)LVLRORJtD��%LRORJtD�0ROHFXODU�\�1HXURFLHQFLDV� �,),%<1(�8%$�&21,&(7��ϵ�
&LXGDG�8QLYHUVLWDULD��&����(+$�%XHQRV�$LUHV��$UJHQWLQD��ϭϬ�

�,QVWLWXWR� GH� $JURELRWHFQRORJtD� \� %LRORJtD� 0ROHFXODU� �,$%,02��� &,&9\$� �� ,17$��ϭϭ�
&21,&(7��$UJHQWLQD��ϭϮ�

�&iWHGUD�GH�*HQpWLFD��)DFXOWDG�GH�$JURQRPtD��8QLYHUVLGDG�GH�%XHQRV�$LUHV��%XHQRV�$LUHV��ϭϯ�
$UJHQWLQD��ϭϰ�

�0D[� 3ODQFN� ,QVWLWXWH� RI� 0ROHFXODU� 3ODQW� 3K\VLRORJ\�� :LVVHQVFKDIWVSDUN� *ROP�� $P�ϭϱ�
0�KOHQEHUJ����3RWVGDP�*ROP��'��������*HUPDQ\��ϭϲ�

�'HSDUWPHQW�RI�3ODQW�6FLHQFHV��5RWKDPVWHG�5HVHDUFK��+DUSHQGHQ��+HUWV��$/���-4��8.��ϭϳ�

�&XUUHQW�DGGUHVV��'HSDUWPHQW�RI�3ODQW�DQG�(QYLURQPHQWDO�6FLHQFHV��:HL]PDQQ�,QVWLWXWH�RI�ϭϴ�
6FLHQFH��5HKRYRW��������,VUDHO�ϭϵ�

��&XUUHQW�DGGUHVV��&ROG�6SULQJ�+DUERU�/DERUDWRU\����%XQJWRZQ�5RDG��&ROG�6SULQJ�+DUERU��ϮϬ�
1HZ�<RUN��������86$�Ϯϭ�


�&RUUHVSRQGLQJ�$XWKRU��ϮϮ�

)HUQDQGR�&DUUDUL�Ϯϯ�

3KRQH��������������������������H[W�����Ϯϰ�

HPDLO��IFDUUDUL#IEPF�IFHQ�XED�DU�Ϯϱ�

Á�7KHVH�DXWKRUV�FRQWULEXWHG�HTXDOO\�WR�WKLV�ZRUN��Ϯϲ�

�Ϯϳ�

2QH�VHQWHQFH� VXPPDU\�� 3K\WRFKURPH�PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� FRPSURPLVHV�Ϯϴ�

SODVWLGLDO�GHYHORSPHQW�DQG�IXQFWLRQ��LPSDLULQJ�LVRSUHQRLG�PHWDEROLVP�LQ�WRPDWR�OHDYHV�DQG�Ϯϵ�

IUXLWV��ϯϬ�

�ϯϭ�
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$XWKRU�FRQWULEXWLRQV�ϯϮ�

5%�SHUIRUPHG�PRVW�RI� WKH�H[SHULPHQWV�DQG�DQDO\]HG� WKH�GDWD��%'/�DQG�/$+�SHUIRUPHG�ϯϯ�
H[SHULPHQWV� DQG�DQDO\]HG�GDWD��'5��''�DQG�/%�SHUIRUPHG�H[SHULPHQWV��0&��/)��$5)��ϯϰ�
/90�DQG�53+�FRQWULEXWHG�WR�H[SHULPHQWDO�GHVLJQ�DQG�SURYLGHG�WHFKQLFDO�DVVLVWDQFH��5%��ϯϱ�
05��$5)�DQG�)&�FRQFHLYHG�WKH�SURMHFW��GHVLJQHG�H[SHULPHQWV�DQG�ZURWH�WKH�SDSHU�ZKLFK�ϯϲ�
ZDV�UHYLVHG�DQG�DSSURYHG�E\�DOO�DXWKRUV��)&�DJUHHV�WR�VHUYH�DV�WKH�DXWKRU�UHVSRQVLEOH�IRU�ϯϳ�
FRQWDFW�DQG�HQVXUHV�FRPPXQLFDWLRQ��ϯϴ�

)81',1*�ϯϵ�

7KLV�ZRUN�ZDV�VXSSRUWHG�E\�)$3(63��)XQGDomR�GH�$PSDUR�j�3HVTXLVD�GR�(VWDGR�GH�6mR�ϰϬ�

3DXOR�� *UDQW� 1XPEHU� ���������������� &13T� �&RQVHOKR� 1DFLRQDO� GH� 'HVHQYROYLPHQWR�ϰϭ�

&LHQWtILFR�H�7HFQROyJLFR��*UDQW�1XPEHU�����������������(XURSHDQ�8QLRQ�+RUL]RQ������ϰϮ�

5HVHDUFK� DQG� ,QQRYDWLRQ� 3URJUDPPH� �*UDQW�$JUHHPHQW�1XPEHU� ��������� DQG�$13&\7�ϰϯ�

$JHQFLD�1DFLRQDO�GH�3URPRFLyQ�&LHQWtILFD�\�7HFQROyJLFD��$UJHQWLQD��*UDQW�1XPEHU������ϰϰ�

����� WR� )�&���� 5�3�+� DQG� /�9�0�� ZHUH� VXSSRUWHG� E\� WKH� %%65&� �%LRWHFKQRORJ\� DQG�ϰϱ�

%LRORJLFDO� 6FLHQFHV� 5HVHDUFK� &RXQFLO�� 8.�� WKURXJK� WKH� 7DLORULQJ� 3ODQW� 0HWDEROLVP�ϰϲ�

,QVWLWXWH� 6WUDWHJLF� *UDQW� �%%6�(�&����,������ VXSSRUWLQJ� 5�3�+� DQG� WKH� 8.�%UD]LO�ϰϳ�

$OOLDQFH� IRU�6XVWDLQDEOH�$JULFXOWXUH� VFKHPH� �%%6�26�1:����������5�%�� DQG�'�5��ZHUH�ϰϴ�

UHFLSLHQW�RI�)$3(63�IHOORZVKLSV����������������DQG�����������������%�'�/�DQG�/�$�GH�ϰϵ�

+��DUH�&21,&(7�IHOORZV��/�%��DQG�)�&�DUH�PHPEHUV�RI�&21,&(7��0�5��ZDV�D�UHFLSLHQW�ϱϬ�

RI�&13T�IHOORZVKLS��ϱϭ�

� �ϱϮ�
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$EVWUDFW�ϱϯ�

&KDQJHV� LQ� HQYLURQPHQWDO� WHPSHUDWXUH� LQIOXHQFH� PDQ\� DVSHFWV� RI� SODQW� PHWDEROLVP��ϱϰ�

KRZHYHU�� WKH�XQGHUO\LQJ� UHJXODWRU\�PHFKDQLVPV� UHPDLQ�SRRUO\�XQGHUVWRRG�� ,Q�DGGLWLRQ� WR�ϱϱ�

WKHLU� UROH� LQ� OLJKW� SHUFHSWLRQ�� SK\WRFKURPHV� �3+<V�� KDYH� EHHQ� UHFHQWO\� UHFRJQL]HG� DV�ϱϲ�

WHPSHUDWXUH� VHQVRUV� DIIHFWLQJ� SODQW� JURZWK�� ,Q� SDUWLFXODU�� LQ� Arabidopsis thaliana�� KLJK�ϱϳ�

WHPSHUDWXUH� UHYHUVLEO\� LQDFWLYDWHV� 3+<%�� UHGXFLQJ� SKRWRPRUSKRJHQHVLV�GHSHQGHQW�ϱϴ�

UHVSRQVHV�� +HUH�� ZH� VKRZ� WKH� UROH� RI� SK\WRFKURPH�GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� LQ�ϱϵ�

PRGXODWLQJ� WKH� DFFXPXODWLRQ� RI� LVRSUHQRLG�GHULYHG� FRPSRXQGV� LQ� WRPDWR� �Solanum ϲϬ�

lycopersicum� OHDYHV�DQG�IUXLWV��7KH�JURZWK�RI�WRPDWR�SODQWV�XQGHU�FRQWUDVWLQJ�WHPSHUDWXUH�ϲϭ�

UHJLPHV� UHYHDOHG� WKDW� KLJK� WHPSHUDWXUHV� UHVXOWHG� LQ� FR�RUGLQDWHG� XS�UHJXODWLRQ� RI�ϲϮ�

FKORURSK\OO� FDWDEROLF� JHQHV�� LPSDLUPHQW� RI� FKORURSODVW� ELRJHQHVLV�� DQG� UHGXFWLRQ� RI�ϲϯ�

FDURWHQRLG� V\QWKHVLV� LQ� OHDYHV� LQ� D� 3+<%�%��GHSHQGHQW� PDQQHU�� )XUWKHUPRUH�� E\�ϲϰ�

DVVHVVLQJ�D�WULSOH�phyAB1B2�PXWDQW�DQG�IUXLW�VSHFLILF�PHYA��RU�PHYB2�VLOHQFHG�SODQWV��ZH�ϲϱ�

GHPRQVWUDWHG�WKDW�ELRV\QWKHVLV�RI�WKH�PDMRU�WRPDWR�IUXLW�FDURWHQRLG��O\FRSHQH��LV�VHQVLWLYH�ϲϲ�

WR� IUXLW�ORFDOL]HG� 3+<�GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ�� 7KH� FROOHFWHG� GDWD� SURYLGH�ϲϳ�

FRPSHOOLQJ� HYLGHQFH� FRQFHUQLQJ� WKH� LPSDFW� RI� 3+<�PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� RQ�ϲϴ�

SODVWLG�PHWDEROLVP�LQ�ERWK�OHDYHV�DQG�IUXLW��VSHFLILFDOO\�RQ�WKH�DFFXPXODWLRQ�RI�LVRSUHQRLG�ϲϵ�

GHULYHG�FRPSRXQGV��ϳϬ�

.H\ZRUGV�� FDURWHQRLG�� FKORURSK\OO�� FKORURSODVW�� IOHVK\� IUXLW�� LVRSUHQRLGV�� SK\WRFKURPH��ϳϭ�
WHPSHUDWXUH��WRPDWR��ϳϮ�

� �ϳϯ�
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,1752'8&7,21�ϳϰ�

7HPSHUDWXUH� FXHV� UHJXODWH� SODQW� SULPDU\� DQG� VHFRQGDU\� PHWDEROLVP�� DIIHFWLQJ� VHYHUDO�ϳϱ�

DJURQRPLFDOO\� LPSRUWDQW� WUDLWV� LQ�FURS�VSHFLHV� �6XZD�HW�DO���������%LWD�DQG�*HUDWV��������ϳϲ�

=KDR�HW�DO����������,W�KDV�EHHQ�HVWDEOLVKHG�WKDW�KHDW�GLVUXSWV�FKORURSODVW�LQWHJULW\�OHDGLQJ�WR�ϳϳ�

IXUWKHU� GHILFLHQFLHV� RI� SODVWLG�DVVRFLDWHG� PHWDEROLWHV� DQG� D� VXEVHTXHQW� GHFOLQH� LQ� SODQW�ϳϴ�

SHUIRUPDQFH� �<DPRUL� DQG� YRQ� &DHPPHUHU�� ������ 6SLFKHU� HW� DO��� ������� 7KH� DELOLW\� WR�ϳϵ�

SHUFHLYH�VWUHVV�FRQGLWLRQV�DOORZV�SODQWV�WR�DGDSW�WKHLU�PHWDEROLVP�LQ�RUGHU�WR�PLQLPL]H�DQ\�ϴϬ�

KDUPIXO�HIIHFWV�RQ�ILWQHVV��6DLGL�HW�DO����������ϴϭ�

3+<72&+520(6� �3+<V�� KDYH� EHHQ� H[WHQVLYHO\� GHVFULEHG� DV� OLJKW� UHFHSWRUV�� 7KH�ϴϮ�

ELRORJLFDOO\�LQDFWLYH�3+<�IRUP��3U��UHPDLQV�LQ�WKH�F\WRVRO��KRZHYHU��RQFH�DFWLYDWHG�E\�UHG�ϴϯ�

OLJKW�� WKH� DFWLYH� IRUP� �3IU�� LV� WUDQVORFDWHG� WRZDUGV� WKH� QXFOHXV� ZKHUH� LW� DVVHPEOHV� LQWR�ϴϰ�

SKRWRERGLHV�DQG�WULJJHUV�SKRWRPRUSKRJHQHVLV�DVVRFLDWHG�UHVSRQVHV��5RFNZHOO�HW�DO����������ϴϱ�

7KH� FRQYHUVLRQ� RI� 3U� WR� 3IU� FDQ� EH� UHYHUVHG� E\� IDU�UHG� OLJKW� RU� GDUNQHVV� �%XUJLH� DQG�ϴϲ�

9LHUVWUD���������3+<72&+520(�%��3+<%��KDV�EHHQ�DVVRFLDWHG�ZLWK�D�TXDQWLWDWLYH�WUDLW�ϴϳ�

ORFL�LQWHUYDO�IRU�WKHUPRUHVSRQVLYH�JURZWK�LQ�Arabidopsis thaliana��%R[�HW�DO����������+LJK�ϴϴ�

WHPSHUDWXUH�UHGXFHV�WKH�DEXQGDQFH�RI�3IU�E\�D�TXLFN�DQG�VSRQWDQHRXV�UHYHUVLRQ�WR�3U�LQ�D�ϴϵ�

OLJKW�LQGHSHQGHQW�PDQQHU��FRQVHTXHQWO\�GHFUHDVLQJ�WKH�VL]H�RI�QXFOHDU�ERGLHV�LQ�D�SURFHVV�ϵϬ�

WHUPHG� WKHUPRUHYHUVLRQ� �/HJULV� HW� DO��� ������� %\� FRQWUDVW�� ODFN� RI� WKHUPRUHYHUVLRQ� ZDV�ϵϭ�

GHWHFWHG� LQ� WKH� K\SHUDFWLYH� phyB� PXWDQW� UHVXOWLQJ� LQ� WKH� FRQVWLWXWLYH� SUHVHQFH� RI�ϵϮ�

SKRWRERGLHV� UHJDUGOHVV� RI� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQ� �+XDQJ� HW� DO��� ������� $V� VXFK�� WKH� A. ϵϯ�

thaliana�phyB QXOO�PXWDQW�PLPLFV�WKH�WUDQVFULSWLRQDO�SURILOH�DQG�SK\VLRORJLFDO�SDUDPHWHUV�ϵϰ�

RI�WKH�ZLOG�W\SH�FRXQWHUSDUW�JURZQ�XQGHU�KLJK�WHPSHUDWXUH��-XQJ�HW�DO����������ϵϱ�

,Q�WRPDWR��Solanum lycopersicum��3+<V�EHORQJ�WR�D�PXOWLJHQLF�IDPLO\�HQFRPSDVVLQJ�ILYH�ϵϲ�

PHPEHUV�� 3+<$�� 3+<%��� 3+<%��� 3+<(�� DQG� 3+<)� �$OED� HW� DO��� ����E��� :H� KDYH�ϵϳ�

SUHYLRXVO\� GHPRQVWUDWHG� WKDW� 3+<$�� 3+<%��� DQG� 3+<%�� SRVLWLYHO\� FRQWURO� WKH�ϵϴ�

ELRV\QWKHVLV� RI� LVRSUHQRLG�GHULYHG� FRPSRXQGV� LQ� WRPDWR� IUXLWV� LQ� UHVSRQVH� WR� OLJKW�ϵϵ�

�%LDQFKHWWL�HW�DO���������*UDPHJQD�HW�DO����������3+<V�SRVW�WUDQVODWLRQDOO\�GRZQUHJXODWH�D�ϭϬϬ�

JURXS�RI�KHOL[�ORRS�KHOL[�SURWHLQV�QDPHG�3+<72&+520(�,17(5$&7,1*�)$&7256�ϭϬϭ�

�3,)V���3DUN�HW�DO����������3,)V�GHULYH�IURP�D�PXOWLJHQLF�IDPLO\�DQG�KDYH�XQGHUJRQH�VXE��ϭϬϮ�

DQG�QHRIXQFWLRQDOL]DWLRQ�DW�WKH�P51$�OHYHO��5RVDGR�HW�DO����������,W�KDV�EHHQ�VKRZQ�WKDW�ϭϬϯ�

6O3,)�D�� 6O3,)��� DQG� 6O3,)�� UHJXODWH� FDURWHQRJHQHVLV� �/ORUHQWH� HW� DO��� ������� WRFRSKHURO�ϭϬϰ�
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ELRV\QWKHVLV� �*UDPHJQD� HW� DO��� ������� DQG� VXJDU� PHWDEROLVP� �5RVDGR� HW� DO��� �������ϭϬϱ�

UHVSHFWLYHO\��E\��D��OLJKW�GHSHQGDQW�PHFKDQLVP�V���ϭϬϲ�

+HUH��E\�DQDO\]LQJ� WKH�PHWDEROLF� DQG� WUDQVFULSWLRQDO�SURILOH�RI�ZLOG�W\SH�DQG�phy�PXWDQW�ϭϬϳ�

WRPDWR� SODQWV� JURZQ� XQGHU� FRQWUDVWLQJ� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQV�� ZH� VKRZHG� WKDW� KLJK�ϭϬϴ�

WHPSHUDWXUH� UHVXOWV� LQ� WKH� UHGXFWLRQ� RI� OHDI� FKORURSK\OO� �&KO�� DQG� FDURWHQRLG� OHYHOV� LQ� D�ϭϬϵ�

3+<%��%��PHGLDWHG� PDQQHU� WKURXJK� WKH� UHJXODWLRQ� RI� &KO� GHJUDGDWLRQ� DQG� FDURWHQRLG�ϭϭϬ�

ELRV\QWKHWLF� JHQHV�� UHVSHFWLYHO\�� )XUWKHUPRUH�� RXU� GDWD� DOVR� GHPRQVWUDWH� WKDW� KLJK�ϭϭϭ�

WHPSHUDWXUH� RU� 3+<$%�%�� LPSDLUPHQW� OHDGV� WR� WKH� WUDQVFULSWLRQDO� GRZQUHJXODWLRQ� RI�ϭϭϮ�

FDURWHQRLG� ELRV\QWKHWLF� JHQHV� LQ� IUXLWV�� UHVXOWLQJ� LQ� UHGXFHG� OHYHOV� RI� O\FRSHQH�� 'DWD�ϭϭϯ�

REWDLQHG� IURP� IUXLW�VSHFLILF� PHYA�� DQG�PHYB2�VLOHQFHG� SODQWV� FRUURERUDWHG� WKH� UROH� RI�ϭϭϰ�

IUXLW�ORFDOL]HG� 3+<V� LQ� FDURWHQRLG� DFFXPXODWLRQ� WKURXJK� DQ� LQWULFDWH� QHWZRUN� LQ� ZKLFK�ϭϭϱ�

PDVWHU�ULSHQLQJ�WUDQVFULSWLRQ�IDFWRUV�SDUWLFLSDWH�DV�PHGLDWRUV�RI� WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ� LQ�ϭϭϲ�

WRPDWR�IUXLWV��ϭϭϳ�

�ϭϭϴ�

� �ϭϭϵ�
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5(68/76�ϭϮϬ�

�ϭϮϭ�

+LJK�WHPSHUDWXUH�DIIHFWV�SODQWV�JURZWK�SKHQRW\SH�LQ�WRPDWR�ϭϮϮ�

7R�LQYHVWLJDWH�WKH�UROH�SOD\HG�E\�3+<V�LQ�UHVSRQVH�WR�KLJK�WHPSHUDWXUH�����GD\�ROG�SODQWV�ϭϮϯ�

IURP�ZLOG�W\SH�FY��0RQH\0DNHU��00���phyB1 DQG�phyB2�VLQJOH�PXWDQWV��DQG�WKH�phyB1B2�ϭϮϰ�

GRXEOH� PXWDQW� ZHUH� WUDQVIHUUHG� WR� DPELHQW�WHPSHUDWXUH� �$7�� ���&����&�� DQG� KLJK�ϭϮϱ�

WHPSHUDWXUH� �+7�� ���&����&�� JURZLQJ� FRQGLWLRQV� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6���� 7KLUW\� GD\V�ϭϮϲ�

SRVW�WUDQVIHU��phy�PXWDQWV�GLVSOD\HG�PRUH�HORQJDWHG� LQWHUQRGHV� WKDQ�00�DGXOW�SODQWV�� DV�ϭϮϳ�

SUHYLRXVO\� GHVFULEHG� �.HUFNKRIIV� HW� DO��� ������ ������ XQGHU� ERWK� WHPSHUDWXUH� UHJLPHV��ϭϮϴ�

LQGLFDWLQJ� WKDW� WKLV� LV� D� JHQRW\SH�GHSHQGHQW� SKHQRW\SH�� 2Q� WKH� RWKHU� KDQG�� IRU� DOO� WKH�ϭϮϵ�

JHQRW\SHV��+7�SURPRWHG�D�QDUURZHU�VWHP�GLDPHWHU��UHGXFHG�OHDI�DUHD��DQG�OHVV�EUDQFKLQJ�ϭϯϬ�

�)LJXUH� �$��� H[SRVLQJ� D� +7�GHSHQGHQW� SKHQRW\SH�� 7KXV�� LQ� WKHVH� SODQWV�� QR� 3+<�ϭϯϭ�

GHSHQGHQW�+7�SKHQRW\SH�ZDV�REVHUYHG��ZKLFK�FRQWUDVWHG�ZLWK�WKDW�GHVFULEHG�LQ�A. thaliana�ϭϯϮ�

VHHGOLQJV��ZKHUH�+7�LQFUHDVHV�HORQJDWLRQ� LQ�D�3+<�PHGLDWHG�PDQQHU� �-XQJ�HW�DO����������ϭϯϯ�

0RUHRYHU�� QR� GLIIHUHQFHV� LQ� UHODWLYH� ZDWHU� FRQWHQWV� LQ� OHDYHV� DQG� IUXLWV� ZHUH� REVHUYHG�ϭϯϰ�

EHWZHHQ� HLWKHU� JHQRW\SHV� RU� WUHDWPHQWV� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6���� 7KHVH� UHVXOWV� LQGLFDWH�ϭϯϱ�

WKDW� WKH�DSSOLHG� WHPSHUDWXUH� WUHDWPHQWV� DIIHFWHG�SODQW�JURZWK�ZLWKRXW� FKDQJLQJ� WKH�ZDWHU�ϭϯϲ�

VWDWXV� RI� WKH� SODQWV�� UHQGHULQJ� WKH� H[SHULPHQWDO� VHWXS� VXLWDEOH� WR� VWXG\� WKH� LPSDFW� RI�ϭϯϳ�

WHPSHUDWXUH�RQ�WRPDWR�PHWDEROLVP�LQ�D�3+<�GHSHQGHQW�PDQQHU��ϭϯϴ�

�ϭϯϵ�

+LJK� WHPSHUDWXUH� DOWHUV� FKORURSK\OO� PHWDEROLVP� DQG� IOXRUHVFHQFH� SDUDPHWHUV� LQ� D�ϭϰϬ�

3+<%��%��GHSHQGHQW�PDQQHU��ϭϰϭ�

(YLGHQFHV� DERXW� WKH� UROH� RI� 3+<%� RQ� &KO� ELRV\QWKHVLV� �,QDJDNL� HW� DO��� ������ DQG� LWV�ϭϰϮ�

IXQFWLRQ�DV�D�WKHUPRVHQVRU�LQ�A. thaliana �-XQJ�HW�DO���������/HJULV�HW�DO���������OHG�XV�WR�ϭϰϯ�

LQYHVWLJDWH� WKH� HIIHFWV� RI� 3+<%��%��GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� RQ� WRPDWR� &KO�ϭϰϰ�

PHWDEROLVP�� 7R� DGGUHVV� WKLV� TXHVWLRQ�� &KO� OHYHOV� DQG� IOXRUHVFHQFH� SDUDPHWHUV� ZHUH�ϭϰϱ�

DQDO\]HG� LQ� OHDYHV� IURP� ���GD\�ROG� SODQWV� RI� phyB1� phyB2�� DQG� phyB1B2� PXWDQWV�ϭϰϲ�

DORQJVLGH� WKH� FRUUHVSRQGLQJ� ZLOG�W\SH� JHQRW\SH�� 1RWDEO\�� +7� UHVXOWHG� LQ� D� VLJQLILFDQW�ϭϰϳ�

UHGXFWLRQ�RI� WRWDO� OHDI�&KO�FRQWHQW� LQ�00�JHQRW\SH��+RZHYHU�� WKH�PXWDQWV�ZHUH�YLUWXDOO\�ϭϰϴ�

LQVHQVLWLYH�WR�WKLV�WHPSHUDWXUH�HIIHFW��,QWHUHVWLQJO\��UHJDUGOHVV�RI�WKH�WHPSHUDWXUH�WUHDWPHQW��ϭϰϵ�

OHDI�&KO�FRQWHQW�LQ�WKH�phyB1B2 GRXEOH�PXWDQW�ZDV�WKH�VDPH�DV�WKDW�REVHUYHG�LQ�00�XQGHU�ϭϱϬ�
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+7� �)LJXUH� �%��� $GGLWLRQDOO\�� XQGHU� ERWK� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQV�� WKH� phyB1B2� GRXEOH�ϭϱϭ�
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PXWDQW��EXW�QRW�WKH�phyB1 RU phyB2�VLQJOH�PXWDQWV��H[KLELWHG�YDOXHV�RI�OLJKW�DGDSWHG�36,,�ϭϱϮ�

PD[LPXP� HIILFLHQF\� �)Y��)P��� DQG� 36,,� RSHUDWLQJ� OHYHOV� �)T��)P��� VLPLODU� WR� WKRVH�ϭϱϯ�

REVHUYHG� LQ� 00� XQGHU� +7� FRQGLWLRQV� DQG� KLJKHU� WKDQ� 00� XQGHU� $7� FRQGLWLRQV�� 1R�ϭϱϰ�

LPSDFW�RI�+7�RQ�GDUN�DGDSWHG�36,,�PD[LPXP�TXDQWXP�HIILFLHQF\��)Y�)P��ZDV�REVHUYHG�LQ�ϭϱϱ�

DQ\�JHQRW\SH��)LJXUH��&����ϭϱϲ�

,Q�RUGHU�WR�JDLQ�LQVLJKWV�LQWR�WKH�UHJXODWRU\�UROH�RI�3+<%��%��DV�WHPSHUDWXUH�PHGLDWRUV�LQ�ϭϱϳ�

&KO�PHWDEROLVP��ZH�IXUWKHU�LQYHVWLJDWHG�WKH�P51$�OHYHOV�RI�JHQHV�HQFRGLQJ�NH\�SURWHLQV�ϭϱϴ�

LQYROYHG� LQ� &KO� ELRV\QWKHVLV� WKDW� SUHYLRXVO\� VKRZHG� 3+<�GHSHQGHQW� WUDQVFULSWLRQDO�ϭϱϵ�

UHJXODWLRQ� �*UDPHJQD� HW� DO��� ������ $OYHV� HW� DO��� ������� 7KHVH� JHQHV� LQFOXGHG�ϭϲϬ�

GERANYLGERANYL DIPHOSPHATE REDUCTASE �GGDR��� WKH�ODVW�HQ]\PH�IRU�SK\W\O�ϭϲϭ�

GLSKRVSKDWH� �3'3�� FKDLQ� V\QWKHVLV� �$OPHLGD� HW� DO��� ������� WKH� WHWUDS\UUROH� ELRV\QWKHWLF�ϭϲϮ�

JHQH� PROTOCHLOROPHYLLIDE OXIDOREDUCTASE� �POR�� WKUHH� loci� H[LVW� LQ� WKH�ϭϲϯ�

WRPDWR� JHQRPH� QDPHG� POR1� �6RO\F��J��������� POR2 �6RO\F��J�������� DQG� POR3 ϭϲϰ�

�6RO\F��J��������� DV� UHYHDOHG� E\� WKH� SK\ORJHQHWLF� DQDO\VHV� SUHVHQWHG� LQ� 6XSSOHPHQWDO�ϭϲϱ�

)LJXUH�6����DQG�CHLOROPHYLL SYNTHASE��CHLG���ZKLFK�FRQGHQVDWHV�WKH�WHWUDS\UUROH�ϭϲϲ�

ULQJ� ZLWK� WKH� 3'3� �$OPHLGD� HW� DO��� ������� $GGLWLRQDOO\�� DV� D� PDUNHU� RI� FKORURSODVW�ϭϲϳ�

ELRJHQHVLV� DQG� DFWLYLW\��ZH� DOVR� LQFOXGHG� LQ� WKH� DQDO\VLV� WKH�PDVWHU� WUDQVFULSWLRQDO� IDFWRU�ϭϲϴ�

GOLDEN2-LIKE1� �GLK1�� �1JX\HQ� HW� DO��� �������ZKLFK� UHJXODWHV� WKH� H[SUHVVLRQ� RI�&KO�ϭϲϵ�

ELRV\QWKHWLF�JHQHV��1DNDPXUD�HW�DO����������+7�UHVXOWHG�LQ�VLJQLILFDQW�LQFUHDVHV�LQ�GLK1� ϭϳϬ�

GGDR� CHLG� POR1� POR2�� DQG�POR3� P51$� OHYHOV� LQ� WKH� OHDYHV� RI�00� JHQRW\SH��ϭϳϭ�

ZKHUHDV� phyB1B2� GRXEOH� PXWDQW� GLVSOD\HG� D� FRQVWLWXWLYH� +7� SKHQRW\SH� UHJDUGLQJ�ϭϳϮ�

H[SUHVVLRQ� RI� &KO� ELRV\QWKHWLF� JHQHV� �H[FHSW� IRU� WKH� FDVH� RI� POR3�� )LJXUH� �'��ϭϳϯ�

6XSSOHPHQWDO�7DEOH�6���� H[SRVLQJ�D�3+<%��%��GHSHQGHQW� LQGXFWLRQ�RI�&KO�ELRV\QWKHVLV�ϭϳϰ�

XQGHU�+7�FRQGLWLRQV��ϭϳϱ�

7DNHQ�WRJHWKHU��WKHVH�UHVXOWV�VKRZ�WKDW�&KO�DFFXPXODWLRQ�LV�UHJXODWHG�E\�WHPSHUDWXUH�LQ�D�ϭϳϲ�

3+<%��%��GHSHQGHQW� PDQQHU� V\QHUJLVWLFDOO\�� DQG� UHYHDO� WKDW� WHPSHUDWXUH�LQGXFHG� &KO�ϭϳϳ�

UHGXFWLRQ�LV�QRW�WKH�FRQVHTXHQFH�RI�3+<�PHGLDWHG�LPSDLUPHQW�LQ�&KO�ELRV\QWKHVLV��ϭϳϴ�

�ϭϳϵ�

+LJK� WHPSHUDWXUH� DQG� 3+<%��%�� GHILFLHQF\� LPSDFW� FKORURSODVW� ELRJHQHVLV� DQG�ϭϴϬ�

GLIIHUHQWLDWLRQ�ϭϴϭ�
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7KH� HIIHFW� RI� 3+<V� �2K� DQG� 0RQWJRPHU\�� ������ 0DUWLQ� HW� DO��� ������ DQG� WHPSHUDWXUH�ϭϴϮ�

�7DNDKDVKL� DQG� 0XUDWD�� ������ 9DQ� (HUGHQ�� HW� DO��� ������ RQ� FKORURSODVW� ELRJHQHVLV� DQG�ϭϴϯ�

VWUXFWXUH�KDYH�DOUHDG\�EHHQ�VWXGLHG�VHSDUDWHO\�LQ�VHYHUDO�SODQW�VSHFLHV��+RZHYHU��WKHVH�WZR�ϭϴϰ�

YDULDEOHV� KDYH� QRW� EHHQ� SUHYLRXVO\� DVVD\HG� LQ� DQ� LQWHJUDWHG�PDQQHU� LQ� WRPDWR�� QRU� KDYH�ϭϴϱ�

WKH\� EHHQ� DVVHVVHG� LQ� DQ\� RWKHU� FURS� VSHFLHV� ZKHUH� FKORURSODVWV� GHWHUPLQH� QXWULWLRQDO�ϭϴϲ�

TXDOLW\��+HUH��ZH�HYDOXDWHG�ZKHWKHU�WKH�+7�LQGXFHG�LPSDFW�RQ�FKORURSODVW�GHYHORSPHQW�LV�ϭϴϳ�

PHGLDWHG�E\�3+<%��%��LQ�WRPDWR��6LPLODUO\�WR�WKDW�REVHUYHG�IRU����GD\�ROG�SODQWV��)LJXUH�ϭϴϴ�

�%��� ���GD\�ROG� SODQWV� RI� 00�� JURZQ� XQGHU� +7� FRQGLWLRQV�� DQG� WKH� phyB1B2� PXWDQW��ϭϴϵ�

UHJDUGOHVV� RI� WKH� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQ�� VKRZHG� FKORURWLF� V\PSWRPV� �UHG� DUURZV� )LJXUH�ϭϵϬ�

�$���7KLV�YLVXDO�SKHQRW\SLF�GLIIHUHQFH�DJUHHG�ZLWK�ORZHU�PHDVXUHPHQWV�RI�OHDI�&KO�FRQWHQW�ϭϵϭ�

�)LJXUH��%���VWUHQJWKHQLQJ�WKH�LGHD�RI�3+<%��%��DV�D�PHGLDWRU�RI�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�ϭϵϮ�

PRGXODWLQJ� OHDI�&KO�PHWDEROLVP��7KXV�� WR�DGGUHVV�ZKHWKHU�GLIIHUHQFHV� LQ�&KO� OHYHOV�ZHUH�ϭϵϯ�

DVVRFLDWHG� ZLWK� FKDQJHV� LQ� FKORURSODVW� ELRORJ\�� SODVWLG� TXDQWLILFDWLRQ� DQG� XOWUDVWUXFWXUH�ϭϵϰ�

DQDO\VHV�ZHUH�SHUIRUPHG� LQ�PHVRSK\OO�FHOOV��0LFURVFRS\�GDWD� UHYHDOHG�D� UHGXFWLRQ� LQ� WKH�ϭϵϱ�

QXPEHU� RI� FKORURSODVWV� SHU� PHVRSK\OO� FHOO� LQ� 00� SODQWV� JURZQ� XQGHU� +7� DQG� LQ� WKH�ϭϵϲ�

phyB1B2 GRXEOH� PXWDQW� FHOOV XQGHU� $7� DQG� +7� FRPSDUHG� WR� 00� JHQRW\SH� XQGHU� $7�ϭϵϳ�

�)LJXUH� �&��� ,QWHUHVWLQJO\�� WKH� phyB1B2 GRXEOH�PXWDQW� VWLOO� VKRZHG� D� VOLJKW� WHPSHUDWXUH�ϭϵϴ�

UHVSRQVH��LQGLFDWLQJ�WKH�H[LVWHQFH�RI�3+<�LQGHSHQGHQW�WHPSHUDWXUH�VHQVLQJ��DV�UHSRUWHG�LQ�ϭϵϵ�

A. thaliana� �)XMLL�HW�DO���������0D�HW�DO����������$GGLWLRQDOO\�� OHDYHV�GHYHORSHG�XQGHU�+7�ϮϬϬ�

H[KLELWHG� UHPDUNDEOH� FKDQJHV� LQ� FKORURSODVWV� XOWUDVWUXFWXUH� �)LJXUH� �'��� &KORURSODVWV� RI�ϮϬϭ�

00�GHYHORSHG�XQGHU�+7�DQG�WKRVH�RI�WKH�phyB1B2�GRXEOH�PXWDQW��XQGHU�ERWK�WHPSHUDWXUH�ϮϬϮ�

UHJLPHV��VKRZHG�UHGXFHG�JUDQD�VWDFNLQJ�DQG�GLODWHG�WK\ODNRLG�OXPHQ�LQ�FRPSDULVRQ�WR�00�ϮϬϯ�

XQGHU�$7���ϮϬϰ�

3,)� WUDQVFULSWLRQ� IDFWRUV� KDYH� VKRZQ� WR�PHGLDWH� 3+<�GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ�ϮϬϱ�

DQG��LQ�SDUWLFXODU�3,)��DQG�3,)���KDYH�EHHQ�VKRZQ�WR�UHJXODWH�FKORURSODVW�GHYHORSPHQW�LQ�ϮϬϲ�

A. thaliana��.LP�HW�DO���������6WHSKHQVRQ�HW�DO����������,Q�WRPDWR�3,)��KDV�EHHQ�VKRZQ�WR�ϮϬϳ�

SDUWLFLSDWH� LQ� WHPSHUDWXUH�GHSHQGHQW� VHHGOLQJ� HORQJDWLRQ� �5RVDGR� HW� DO��� �������$OWKRXJK�ϮϬϴ�

3,)V� DFFXPXODWLRQ� LV�PRVWO\� UHJXODWHG� SRVW�WUDQVODWLRQDOO\�� ZH� IRXQG� WKDW�PIF1b� P51$�ϮϬϵ�

OHYHOV� LQFUHDVH� XQGHU� +7� LQ� WKH� 00� JHQRW\SH� EXW� WKH� phyB1B2� GRXEOH� PXWDQW� ZDV�ϮϭϬ�

LQVHQVLWLYH��6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6�$���:H�DOVR�LGHQWLILHG�VLJQLILFDQW�XSUHJXODWLRQ�RI�PIF3�Ϯϭϭ�

P51$� LQ� UHVSRQVH� WR�+7� LQ�00�DQG� LQ� WKH�phyB1B2�PXWDQW� UHJDUGOHVV�RI� WHPSHUDWXUH��ϮϭϮ�
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7KHVH�DOWHUDWLRQV�LQ�PIF1b�DQG�PIF3�P51$�OHYHOV�PD\�H[SODLQ��DW�OHDVW�LQ�SDUW��WKH�UHGXFHG�Ϯϭϯ�

QXPEHU�RI�SODVWLGV�DQG�WKHLU�DOWHUHG�XOWUDVWUXFWXUH��Ϯϭϰ�

,Q�FRQFOXVLRQ��RXU�GDWD�VXJJHVW�WKDW�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�PHGLDWHG�E\�3+<%����KDV�DQ�Ϯϭϱ�

LPSDFW�RQ�FKORURSODVW�GHYHORSPHQW�WKDW�XOWLPDWHO\�GHWHUPLQHV�WKHLU�VWUXFWXUH�DQG�IXQFWLRQ��Ϯϭϲ�

�Ϯϭϳ�
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3+<%��%�� LQDFWLYDWLRQ� PHGLDWHG� E\� KLJK� WHPSHUDWXUH� HQKDQFHV� FKORURSK\OO�Ϯϭϴ�

GHJUDGDWLRQ�SDWKZD\�LQ�OHDYHV�Ϯϭϵ�

,Q�A. thaliana�� 3+<%� UHJXODWHV� OHDI� VHQHVFHQFH� LQ� UHVSRQVH� WR� OLJKW� FRQGLWLRQV� WKURXJK�ϮϮϬ�

3,)��3,)��� ZKLFK� LQ� WXUQ� LQGXFH� &KO� EUHDNGRZQ� �6DNXUDED� HW� DO��� ������� +RZHYHU�� LW� LV�ϮϮϭ�

XQNQRZQ� KRZ� 3+<%�PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� RSHUDWHV� RQ� &KO� FDWDEROLVP�� 7KH�ϮϮϮ�

&KO� GHJUDGDWLRQ� SDWKZD\� RSHUDWHV� LQ� WRPDWR� OHDYHV� GXULQJ� VHQHVFHQFH� �/LUD� HW� DO��� ������ϮϮϯ�

*X\HU� HW� DO��� ������� OHDGLQJ� WR� SK\WRO� FKDLQ� UHPRYDO� IROORZHG�E\� WKH� OLQHDUL]DWLRQ�RI� WKH�ϮϮϰ�

WHWUDS\UUROH� ULQJ� LQYROYLQJ� VHYHUDO� HQ]\PDWLF� VWHSV� �+|UWHQVWHLQHU�� ������ VXPPDUL]HG� LQ�ϮϮϱ�

)LJXUH� �$��� ,Q� EULHI�� &KO� a� LV� FRQYHUWHG� WR� DQ� LQWHUPHGLDWH� SK\WRO�IUHH� FKORURSK\OOLGH� a ϮϮϲ�

�&KOLGH� a�� RU� D� PDJQHVLXP�IUHH� SKHRSK\WLQ� a �3KHR� a�� IRUP� E\� &+/2523+<//$6(�ϮϮϳ�

�&/+�� DQG� 67$<� *5((1� �6*5��� UHVSHFWLYHO\�� &KOLGH� a DQG� 3KHR� a� DUH� VXEVHTXHQWO\�ϮϮϴ�

FRQYHUWHG� LQWR� SKHRSKRUELGH� a� �3KHLGH� a�� WKURXJK� GHFKHODWLRQ�� PHGLDWHG� E\� 67$<�ϮϮϵ�

*5((1�/,.(� �6*5�OLNH��� DQG� GHSK\W\ODWLRQ�� PHGLDWHG� E\� 3+(23+<7,1$6(� �33+���ϮϯϬ�

UHVSHFWLYHO\��)LQDOO\��3KHLGH�a�LV�OLQHDUL]HG�E\�3+(23+25%,'(�$�2;<*(1$6(��3$2��Ϯϯϭ�

WR�\LHOG�D�UHG�FKORURSK\OO�FDWDEROLWH��5&&���7R�XQGHUVWDQG�&KO�UHGXFWLRQV�REVHUYHG�XQGHU�ϮϯϮ�

+7�DQG�LQ�WKH�phyB1B2�PXWDQW��ZH�WKHUHIRUH�PHDVXUHG�WKH�P51$�OHYHOV�RI�CLH1� CLH2� Ϯϯϯ�

CLH4� SGR� PPH� SGR-like� DQG PAO��Ϯϯϰ�

P51$� OHYHOV� RI� CLH2� CLH4� PPH� SGR-like� DQG� PAO� ZHUH� DW� OHDVW� WZR�IROG� XS�Ϯϯϱ�

UHJXODWHG�LQ�00�SODQWV�FXOWLYDWHG�XQGHU�+7��)LJXUH��%���&RQVLVWHQW�ZLWK�RXU�SURSRVHG�UROH�Ϯϯϲ�

RI� 3+<%��%�� LQ� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ�� UHJDUGOHVV� RI� WKH� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQ�� WKH�Ϯϯϳ�

phyB1B2 GRXEOH�PXWDQW�VKRZHG�P51$�OHYHOV�VLPLODU�WR�WKRVH�REVHUYHG�LQ�00�XQGHU�+7�Ϯϯϴ�

IRU� WKH�CLH4��PPH�� SGR-like�� DQG�PAO� JHQHV� �)LJXUH� �$� DQG� )LJXUH� �%��� ,W� KDV� EHHQ�Ϯϯϵ�

UHSRUWHG� WKDW� &KO� GHJUDGDWLRQ� LV� WULJJHUHG� E\� GDUN�LQGXFHG� VHQHVFHQFH� DQG� PHGLDWHG� E\�ϮϰϬ�

3+<� SHUFHSWLRQ� DQG� 3,)� VLJQDOLQJ� �6DNXUDED� HW� DO��� ������� ,Q� SDUWLFXODU�� 6*5� DQG� 3$2�Ϯϰϭ�

HQ]\PH�HQFRGLQJ�JHQHV�DUH�GLUHFWO\�XSUHJXODWHG�E\�3,)��DQG�3,)��LQ�A. thaliana �6RQJ�HW�ϮϰϮ�

DO��� ������ =KDQJ� HW� DO��� ������� (YHQ� WKRXJK� WKH�PIF4� P51$� SURILOH� GLG� QRW� UHVSRQG� WR�Ϯϰϯ�

WHPSHUDWXUH�LQ�RXU�H[SHULPHQW��6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6�$���ZH�FDQQRW�IRUPDOO\�UXOH�RXW�LWV�Ϯϰϰ�

LQYROYHPHQW�LQ�WKH�UHJXODWLRQ�RI�WKLV�SURFHVV��FRQVLGHULQJ�WKDW�ZH�ZHUH�DEOH�WR�LGHQWLI\�3,)�Ϯϰϱ�

ELQGLQJ�PRWLIV�LQ�WKH�IRXU�JHQHV�WKDW�VKRZHG�3+<%��%��PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�PRGXODWLRQ��Ϯϰϲ�

VSHFLILFDOO\�CLH4��PPH��SGR-like��DQG�PAO �6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6�%���7KLV�REVHUYDWLRQ�Ϯϰϳ�

VXJJHVWV�WKDW�WKH�3+<�3,)�PRGXOH�DFWV�VLPLODUO\�LQ�WRPDWR�DV�LQ�A. thaliana��Ϯϰϴ�
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&ROOHFWLYHO\��WKHVH�UHVXOWV�GHPRQVWUDWHG�WKDW�3+<%��%��UHSUHVVHV�&KO�FDWDEROLVP�JHQHV�LQ�Ϯϰϵ�

D�WHPSHUDWXUH�GHSHQGHQW�PDQQHU�LQ�WRPDWR�OHDYHV��ϮϱϬ�

�Ϯϱϭ�

3+<%��%��GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ� UHJXODWHV� OHDI� FDURWHQRLG�ELRV\QWKHVLV�ϮϱϮ�

DW�WKH�WUDQVFULSWLRQDO�OHYHO�Ϯϱϯ�
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$ORQJVLGH� WKH� LQGXFWLRQ� RI� WKH� &KO� GHJUDGDWLRQ� SDWKZD\�� WKH� +7� WUHDWPHQW DQG� WKH�Ϯϱϰ�

phyB1B2�GRXEOH�PXWDWLRQ�UHVXOWHG�LQ�RYHU�����UHGXFWLRQ�RI�WRWDO�OHDI�FDURWHQRLGV��)LJXUH�Ϯϱϱ�

�$���7R�XQGHUVWDQG� WKH�PROHFXODU�EDVLV�RI� WKLV� UHGXFWLRQ��ZH�DQDO\]HG� WKH� WUDQVFULSWLRQDO�Ϯϱϲ�

SURILOH� RI� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHWLF� HQ]\PH�HQFRGLQJ� JHQHV�� GERANYLGERANYL Ϯϱϳ�

DIPHOSPHATE SYNTHASE 1� �GGPS1��� ZKLFK� SURGXFHV� WKH� FDURWHQRLGV� SUHFXUVRU�Ϯϱϴ�

JHUDQ\OJHUDQ\O�GLSKRVSKDWH��4XDGUDQD�HW�DO����������ZDV�VKRZQ�WR�EH�GRZQUHJXODWHG�ERWK�Ϯϱϵ�

LQ� UHVSRQVH� WR� +7� DQG� LQ� WKH� phyB1B2� GRXEOH� PXWDQW� �)LJXUH� �%��� %\� FRQWUDVW�� JHQHV�ϮϲϬ�

HQFRGLQJ� FDURWHQRLG�GRZQVWUHDP�HQ]\PHV�� VXFK� DV�3+<72(1(�6<17+$6(��� �36<����Ϯϲϭ�

3+<72(1(� '(6$785$6(� �3'6��� &+52023/$67�63(&,),&� /<&23(1(� ȕ�ϮϲϮ�

&<&/$6(��&<&ȕ���DQG�&+/2523/$67�63(&,),&�/<&23(1(�ȕ�&<&/$6(��/<&ȕ���Ϯϲϯ�

GLG� QRW� VKRZ� 3+<%��%��PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� PRGXODWLRQ� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6����Ϯϲϰ�

7KXV�� WKH� UHVXOWV� SUHVHQWHG� DERYH� LQGLFDWH� WKDW�� LQ� WRPDWR� OHDYHV�� WKH� DFFXPXODWLRQ� RI�Ϯϲϱ�

FKORURSODVW� SKRWRV\QWKHWLF� SLJPHQWV� LV� FRQWUROOHG� WKURXJK� WUDQVFULSWLRQDO� DGMXVWPHQWV� RI�Ϯϲϲ�

&KO� GHJUDGDWLRQ� DQG� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHVLV� JHQHV� E\� WKH� DPELHQW� WHPSHUDWXUH� LQ� D�Ϯϲϳ�

3+<%��%��GHSHQGHQW�PDQQHU��Ϯϲϴ�

�Ϯϲϵ�

)UXLW� FDURWHQRLG� FRQWHQWV� DUH� PRGXODWHG� E\� WHPSHUDWXUH� WKURXJK� 3+<$� DQG�ϮϳϬ�

3+<%��%��Ϯϳϭ�

$�UROH�IRU�3+<V�LQ�WRPDWR�IUXLW�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ�KDV�ORQJ�EHHQ�SURSRVHG��$OED�HW�ϮϳϮ�

DO�������D��*XSWD�HW�DO����������DQG�ZH�UHFHQWO\�GHPRQVWUDWHG�WKDW�IUXLW�ORFDOL]HG�3+<$�DQG�Ϯϳϯ�

3+<%��SRVLWLYHO\�LQIOXHQFH�IUXLW�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ��%LDQFKHWWL�HW�DO����������$LPLQJ�Ϯϳϰ�

WR� HYDOXDWH� WKH� WHPSHUDWXUH� HIIHFWV� RQ� FDURWHQRJHQHVLV��ZH� IROORZHG� WZR� FRPSOHPHQWDU\�Ϯϳϱ�

DSSURDFKHV�� L�� LQYHVWLJDWH� WKH� VLQJOH� phyA� phyB1�� DQG phyB2 PXWDQWV� DQG� WKH� WULSOH�Ϯϳϲ�

phyAB1B2�PXWDQW�DQG�LL��DQDO\]H�IUXLW�VSHFLILF�51$L�PHYA� DQG PHYB�VLOHQFHG�OLQHV�LQ�Ϯϳϳ�

WKH�0LFUR�7RP� �07�� EDFNJURXQG� �3+<$51$L� DQG� 3+<%�51$L��� 7KLV�ZRXOG� DOORZ� XV� WR�Ϯϳϴ�

XQUDYHO�ZKHWKHU�IUXLW�ORFDOL]HG�3+<V�UHJXODWH�FDURWHQRJHQHVLV�LQ�D�WHPSHUDWXUH�GHSHQGHQW�Ϯϳϵ�

PDQQHU�LQ�WKLV�RUJDQ�DQG�LI�WKLV�PHFKDQLVP�LV�JHQRW\SH�LQGHSHQGHQW��ϮϴϬ�

([FHSW� IRU� WKH� phyAB1B2� WULSOH� PXWDQW�� ULSH� IUXLWV� KDUYHVWHG� IURP� +7�JURZQ� SODQWV�Ϯϴϭ�

H[KLELWHG�UHGXFWLRQV�LQ�WRWDO�FDURWHQRLG�FRQWHQW�FRPSDUHG�WR�WKDW�LQ�$7�FRXQWHUSDUWV��)LJXUH�ϮϴϮ�

�$���5LSH� IUXLWV� FROOHFWHG� IURP� VLQJOH�phyA���phyB1��� DQG�phyB�PXWDQW� SODQWV� RU� GRXEOH�Ϯϴϯ�

phyB1B2�PXWDQW�SODQWV�JURZQ�XQGHU�$7�GLVSOD\HG�ORZHU�WRWDO�FDURWHQRLG�OHYHOV�WKRVH�WKDW�Ϯϴϰ�
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LQ�00�FRXQWHUSDUWV�� ,QWHUHVWLQJO\��DQ�HQKDQFHG�UHGXFWLRQ�ZDV�REVHUYHG� LQ� WKH�phyAB1B2 Ϯϴϱ�

WULSOH�PXWDQW� ZKLFK�GLVSOD\HG�VLPLODU� WRWDO�IUXLW�FDURWHQRLG�OHYHOV�XQGHU�ERWK�WHPSHUDWXUH�Ϯϴϲ�

UHJLPHV� �)LJXUH� �$��� +LJK�SHUIRUPDQFH� OLTXLG� FKURPDWRJUDSK\� �+3/&�� FDURWHQRLG�Ϯϴϳ�

SURILOLQJ� UHYHDOHG� WKDW� DFFXPXODWLRQ� RI� O\FRSHQH�� DORQJVLGH� LWV� SUHFXUVRUV� SK\WRHQH� DQG�Ϯϴϴ�

SK\WRIOXHQH��ZDV�UHGXFHG�E\�+7�FRPSDUHG�WR�$7�LQ�DOO�JHQRW\SHV�DVLGH�IURP�LQ�WKH�WULSOH�Ϯϴϵ�

phyAB1B2  PXWDQW��ZKLFK�VKRZHG�VLPLODU�SURILOHV�RI�SK\WRHQH��SK\WRIOXHQH��DQG�O\FRSHQH�ϮϵϬ�

LQ� IUXLWV� GHYHORSHG� XQGHU� ERWK� WHPSHUDWXUH� UHJLPHV� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6�� DQG� )LJXUH�Ϯϵϭ�

�%���ϮϵϮ�

7R� LQYHVWLJDWH� ZKHWKHU� WKH� WHPSHUDWXUH�PHGLDWHG� UHGXFWLRQ� LQ� FDURWHQRLG� FRQWHQW� LV� D�Ϯϵϯ�

FRQVHTXHQFH�RI� WKH� WUDQVFULSWLRQDO� UHJXODWLRQ�RI�FDURWHQRLG�ELRV\QWKHWLF�JHQHV��ZH�IXUWKHU�Ϯϵϰ�

SURILOHG� GGPS2�� PSY1�� DQG� PDS� P51$� DEXQGDQFHV� LQ� 00� DQG� WKH� phyAB1B2� WULSOH�Ϯϵϱ�

PXWDQW�� ,Q� DJUHHPHQW� ZLWK� HQKDQFHG� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHVLV� GXULQJ� ULSHQLQJ�� WKH� WKUHH�Ϯϵϲ�

DQDO\]HG�JHQHV�GLVSOD\HG�D�FOHDU�LQGXFWLRQ�LQ�00�XQGHU�$7�DW�WKH�RQVHW�RI�ULSHQLQJ��IURP�Ϯϵϳ�

PDWXUH� JUHHQ� WR� EUHDNHU� VWDJHV��� $W� WKH� PDWXUH� JUHHQ� VWDJH�� QR� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFH� LQ�Ϯϵϴ�

H[SUHVVLRQ�ZDV� REVHUYHG� DWWULEXWDEOH� WR� JHQRW\SH� RU� WHPSHUDWXUH� WUHDWPHQW�� +RZHYHU�� DW�Ϯϵϵ�
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EUHDNHU� VWDJH��GGPS2��PSY1�� DQG�PDS�P51$� OHYHOV�ZHUH�GRZQUHJXODWHG� LQ� UHVSRQVH� WR�ϯϬϬ�
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ERWK� WHPSHUDWXUH� DQG� WKH� WULSOH� phyAB1B2 PXWDWLRQ� �)LJXUH� �%��� 7KH� UROH� RI� 3,)�D� LQ�ϯϬϭ�

WRPDWR� IUXLW� FDURWHQRJHQHVLV� KDV� EHHQ� SUHYLRXVO\� UHSRUWHG�� $OWKRXJK�� XSRQ� LQGXFWLRQ� RI�ϯϬϮ�

ULSHQLQJ�� PIF1a� WUDQVFULSW� OHYHOV� LQFUHDVHG�� FRQFRPLWDQWO\�� &KO� GHJUDGDWLRQ� DOWHUV� WKH�ϯϬϯ�

TXDOLW\� RI� WKH� OLJKW� ILOWHUHG� WKURXJK� WKH� IUXLW� SHULFDUS�� LQFUHDVLQJ� WKH� UHODWLYH� UHG�IDU�UHG�ϯϬϰ�

UDWLR�� $V� D� FRQVHTXHQFH�� 3,)� GHJUDGDWLRQ� LQFUHDVHV�� HQKDQFLQJ� PSY1� H[SUHVVLRQ� DQG�ϯϬϱ�

FDURWHQRLG� DFFXPXODWLRQ� �/ORUHQWH� HW� DO��� ������� ,QGHHG�� RXU� UHVXOWV� UHYHDOHG� 3,)�D�ϯϬϲ�

XSUHJXODWLRQ� IURP� 0*� WR� %.� VWDJH� LQ� 00� JURZQ� XQGHU� $7�� EXW� LWV� OHYHOV� UHPDLQHG�ϯϬϳ�

LQYDULDEOH�LQ�ERWK�JHQRW\SHV�XQGHU�+7��)LJXUH��&���ϯϬϴ�

,Q� VXPPDU\�� WKH� WHPSHUDWXUH�LQVHQVLWLYH� SKHQRW\SH� REVHUYHG� LQ� WKH� phyAB1B2� WULSOH�ϯϬϵ�

PXWDQW� IUXLWV� UHYHDOHG� WKDW� WKH� LQGXFWLYH� HIIHFW� RI�3+<$�%��%��RYHU� WKH� WUDQVFULSWLRQ�RI�ϯϭϬ�

FDURWHQRJHQHVLV�DVVRFLDWHG�JHQHV�LV�DEROLVKHG�E\�+7�FRQGLWLRQV��ϯϭϭ�

,Q�RUGHU�WR�PLWLJDWH�WKH�LQIOXHQFH�RI�DQ\�SRVVLEOH�SOHLRWURSLF�HIIHFW�RI�phy�PXWDWLRQV�DW�WKH�ϯϭϮ�

ZKROH�SODQW� OHYHO�� ZH� IXUWKHU� DQDO\]HG� IUXLW� FDURWHQRLG� DFFXPXODWLRQ� LQ� IUXLW�VSHFLILF�ϯϭϯ�

PHYA�� DQG� PHYB2�VLOHQFHG� OLQHV�� QDPHO\� PHYA51$L� DQG� PHYB251$L�� 5HJDUGOHVV� RI�ϯϭϰ�

WHPSHUDWXUH��WKH�O\FRSHQH�FRQWHQW�LQ�PHYA51$L�RU�PHYB251$L�IUXLW�ZDV�UHGXFHG�E\�KDOI�LQ�ϯϭϱ�

FRPSDULVRQ�WR�FRQWURO�IUXLWV�GHYHORSHG�XQGHU�$7��WKH�ODWWHU�RI�ZKLFK�ZHUH�DIIHFWHG�E\�+7�ϯϭϲ�

FRQGLWLRQV��)LJXUH��$���,W�LV�ZRUWK�QRWLQJ�WKDW�WKLV�HIIHFW�ZDV�REVHUYHG�LQ�WZR�LQGHSHQGHQW�ϯϭϳ�

WUDQVJHQLF�OLQHV�IRU�HDFK�JHQRW\SH��6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6����,Q�DJUHHPHQW��PSY1 WUDQVFULSW�ϯϭϴ�

DFFXPXODWLRQ� DFFRPSDQLHG� WKH� YDULDWLRQV� REVHUYHG� LQ� O\FRSHQH� FRQWHQW� �)LJXUH� �%���ϯϭϵ�

FRQILUPLQJ�WKDW�IUXLW�ORFDOL]HG�3+<�PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�FRQWUROV�FDURWHQRLGV�ϯϮϬ�

DFFXPXODWLRQ� WKURXJK� WUDQVFULSWLRQDO� UHJXODWLRQ� RI� WKH� ELRV\QWKHWLF� HQ]\PH�HQFRGLQJ�ϯϮϭ�

JHQHV��ϯϮϮ�

�ϯϮϯ�

PHYA�� DQG� PHYB2�PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� FRQWUROV� FDURWHQRLGV�ϯϮϰ�

ELRV\QWKHVLV�WKURXJK�PDVWHU�ULSHQLQJ�WUDQVFULSWLRQ�IDFWRUV�ϯϮϱ�

%HVLGHV� PIF1a �/ORUHQWH� HW� DO��� ������ PSY1 H[SUHVVLRQ� KDV� EHHQ� GHPRQVWUDWHG� WR� EH ϯϮϲ�

UHJXODWHG E\�ULSHQLQJ�DVVRFLDWHG�WUDQVFULSWLRQ�IDFWRUV�LQ�WRPDWR��/LX�HW�DO����������)RU�WKLV�ϯϮϳ�

UHDVRQ�� ZH� SURILOHG� WKH� P51$� OHYHOV� RI� FDQGLGDWH� JHQHV� HQFRGLQJ� PDVWHU� ULSHQLQJ�ϯϮϴ�

UHJXODWRUV��QDPHO\�APETALA2a��AP2a���NON-RIPENING��NOR���RIPENING INHIBITOR�ϯϮϵ�

�RIN���TOMATO AGAMOUS-LIKE��TAGL1���DQG�FRUITFULL1�DQG�2��FUL1/2���.OHH�DQG�ϯϯϬ�

*LRYDQQRQL���������LQ�PHY 51$L�OLQHV�VXEMHFWHG�WR�ERWK�WHPSHUDWXUH�UHJLPHV���ϯϯϭ�
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7KUHH� H[SUHVVLRQ� SDWWHUQV� ZHUH� REVHUYHG�� L�� RIN�� TAGL1�� DQG� FUL1 P51$� OHYHOV�ϯϯϮ�

UHVSRQGHG� WR� WHPSHUDWXUH� WUHDWPHQW� DQG� LQ� FHUWDLQ� FDVHV� WKHVH� UHVSRQVHV� YDULHG� LQ� WKH�ϯϯϯ�

DEVHQFH�RI�PHYA� RU�PHYB2�� LL��FUL2�ZDV�GRZQUHJXODWHG�RQO\� LQ� WKH� ODFN�RI� IXQFWLRQDO�ϯϯϰ�

3+<V��PHYA51$L�RU�PHYB251$L� OLQHV���DQG� LLL��AP2a�DQG�NOR�P51$V�GLVSOD\HG�D�FOHDU�ϯϯϱ�
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UHVSRQVH�WR�3+<�PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ��)LJXUH��&���7KHVH�UHVXOWV�VXJJHVW�WKDW�ϯϯϲ�

IUXLW�ORFDOL]HG�3+<�PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�FRQWUROV�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ�YLD�ϯϯϳ�

WUDQVFULSWLRQDO�UHJXODWLRQ�RI�ULSHQLQJ�PDVWHU�FRQWUROOHU�JHQHV��ϯϯϴ�

&RPELQHG�� WKHVH� UHVXOWV� GHFU\SW� WKH� UROH� RI� IUXLW�ORFDOL]HG� 3+<$� DQG� 3+<%��%�� DV�ϯϯϵ�

WHPSHUDWXUH� VHQVRUV� LQ� WRPDWR� IUXLWV��ZKLFK� UHJXODWH�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ� WKURXJK� WKH�ϯϰϬ�

WUDQVFULSWLRQDO�FRQWURO�RI�JHQHV�LQYROYHG�LQ�WKHLU�ELRV\QWKHVLV�E\�DOWHUQDWLYH�DQG�FRQYHUJLQJ�ϯϰϭ�

PROHFXODU�SDWKZD\V��ϯϰϮ�

�ϯϰϯ�

� �ϯϰϰ�
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',6&866,21�ϯϰϱ�

�ϯϰϲ�

6WXGLHV�SHUIRUPHG�RQ�SODQWV�XQGHU�ZDUP�WUHDWPHQW�RU�HPSOR\LQJ�3+<�VLJQDOOLQJ GHIHFWLYH�ϯϰϳ�

PXWDQWV� KDYH� GHPRQVWUDWHG� WKH� V\QHUJLVWLF� LQIOXHQFH� RI� OLJKW� DQG� WHPSHUDWXUH� RQ� WKH�ϯϰϴ�

UHJXODWLRQ�RI�FKORURSODVW�PHWDEROLVP��6WHSKHQVRQ�HW�DO���������=KDR�HW�DO���������6SLFKHU�HW�ϯϰϵ�

DO���������'XEUHXLO��HW�DO���������6SLFKHU�HW�DO����������'HVSLWH�WKLV�IDFW��WKH�WZR�IDFWRUV�KDYH�ϯϱϬ�

EHHQ� VWXGLHG� LQGHSHQGHQWO\�� OLPLWLQJ� RXU� FRPSUHKHQVLYH� XQGHUVWDQGLQJ� RI� OLJKW�� DQG�ϯϱϭ�

WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�PHFKDQLVPV�DW� WKH�PROHFXODU� OHYHO��5HFHQWO\�� WKH�UROH�RI�3+<V�DV�ϯϱϮ�

WKHUPRVHQVRUV�E\�WKH�JUDGXDO�LQDFWLYDWLRQ�RI�3+<%�E\�LQFUHDVLQJ�WHPSHUDWXUH�ZDV�UHSRUWHG�ϯϱϯ�

LQ�A. thaliana� �/HJULV� HW� DO��� ������� +RZHYHU�� ZKHWKHU� WKLV� PHFKDQLVP� RSHUDWHV� LQ� FURS�ϯϱϰ�

VSHFLHV� HYROYHG� LQ� GLIIHUHQW� HQYLURQPHQWV�� DQG� KRZ� WKLV� 3+<�GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH�ϯϱϱ�

VLJQDOLQJ� FDVFDGH� LPSDFWV� PDMRU� PHWDEROLF� SDWKZD\V�� UHPDLQV� SRRUO\� XQGHUVWRRG�� ,W� LV�ϯϱϲ�

ZRUWK�PHQWLRQLQJ� WKDW�3+<�LQGHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� UHVSRQVHV�KDYH� DOVR�EHHQ�GHVFULEHG�ϯϱϳ�

DVVRFLDWHG� ZLWK� RWKHU� SKRWRUHFHSWRUV� �)XMLL� HW� DO��� ������ 0D� HW� DO��� ������ DQG� DOVR� LQ�ϯϱϴ�

SKRWRUHFHSWRU�LPSDLUHG� FRQGLWLRQV� �/HJULV� HW� DO��� ������� ,Q� DFFRUGDQFH��ZH� DOVR� REVHUYHG�ϯϱϵ�

3+<�LQGHSHQGHQW�WHPSHUDWXUH�UHVSRQVHV�KHUH��)LJXUH��&���,Q�WKH�FXUUHQW�VWXG\��ZH�SUHVHQW�ϯϲϬ�

H[SHULPHQWDO� HYLGHQFH� WKDW� FHQWUDO� HQ]\PH�HQFRGLQJ� JHQHV� RI� &KO� DQG� FDURWHQRLG�ϯϲϭ�

PHWDEROLVP� DUH� UHJXODWHG� DW� WKH� WUDQVFULSWLRQDO� OHYHO� E\� 3+<%��%��� DQG� 3+<$�%��%��ϯϲϮ�

PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� LQ� WRPDWR� OHDI� FKORURSODVWV� DQG� IUXLW� FKURPRSODVWV��ϯϲϯ�

UHVSHFWLYHO\���ϯϲϰ�

&RQVWLWXWLYH�+7�LQGXFHG�IHDWXUHV�ZHUH�SUHYLRXVO\�REVHUYHG�LQ�WKH�A. thaliana�phyB ORVV�RI�ϯϲϱ�

IXQFWLRQ�PXWDQW��-XQJ�HW�DO���������+XDQJ�HW�DO����������,Q�FRQWUDVW�WR�WKH�VLQJOH�FRS\�JHQH�ϯϲϲ�

PHYB� IRXQG� LQ�A. thaliana� �6KDUURFN� DQG�4XDLO�� ������� WKH WRPDWR� JHQRPH�KDUERUV� WZR�ϯϲϳ�

PHYB�SDUDORJV��PHYB1�DQG�PHYB2��ZKLFK�RULJLQDWHG�GXULQJ�D�JHQRPH�WULSOLFDWLRQ�HYHQW�ϯϲϴ�

LQ� WKH�6RODQDFHDH�FRPPRQ�DQFHVWRU� �7RPDWR�*HQRPH�&RQVRUWLXP��������� ,QGHHG�� UHVXOWV�ϯϲϵ�

IURP�RXU�FXUUHQW�ZRUN�LQGLFDWH�WKDW�ORVV�RI�IXQFWLRQ�LQ�WKH�GRXEOH�phyB1B2 PXWDQW��UDWKHU�ϯϳϬ�

WKDQ� VLQJOH� phyB1 RU� phyB2 PXWDWLRQV�� LV� QHFHVVDU\� WR� JHQHUDWH� D� WKHUPRLQVHQVLWLYH�ϯϳϭ�

SKHQRW\SH� LQ� WRPDWR� OHDYHV� OHDGLQJ� WR�D� UHGXFWLRQ� LQ�&KO�FRQWHQW�� LQGLFDWLQJ� WKDW�3+<%��ϯϳϮ�

DQG� 3+<%�� SOD\� DGGLWLYH� IXQFWLRQV� DV� WHPSHUDWXUH� VHQVRUV� �)LJXUH� �%��� 7KH� phyB1B2�ϯϳϯ�

GRXEOH�PXWDQW�GLG�QRW�VKRZ�FKDQJHV�LQ�WKH�P51$�DEXQGDQFHV�RI�&KO�ELRV\QWKHWLF�JHQHV�LQ�ϯϳϰ�

UHVSRQVH�WR�+7��)LJXUH��'���+RZHYHU��WKHVH�JHQHV�ZHUH�XSUHJXODWHG�E\�+7�LQ�00�OHDYHV��ϯϳϱ�
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ZKLFK� GRHV� QRW� H[SODLQ� WKH� ORZ�&KO� SKHQRW\SH� VKRZQ� E\� WKHVH� SODQWV� �)LJXUH� �%�� DQG�ϯϳϲ�

VXJJHVWV�D�KLJKO\�FRPSOH[�UHJXODWRU\�PHFKDQLVP��ϯϳϳ�

,QWHUHVWLQJO\�� WRJHWKHU� ZLWK� WKH� UHGXFWLRQ� LQ� &KO� FRQWHQW�� LQFUHDVHG� &KO� IOXRUHVFHQFH�ϯϳϴ�

SDUDPHWHUV�ZHUH� UHJLVWHUHG� �)LJXUH��&���2XU� UHVXOWV� DUH� FRQVLVWHQW�ZLWK� WKH� ILQGLQJ� LQ�A. ϯϳϵ�

thaliana� WKDW� IDVWHU�HOHFWURQ� WUDQVSRUW�RFFXUUHG�XQGHU�+7�FRQGLWLRQV�DFWLQJ�DV�DQ�HOHFWURQ�ϯϴϬ�

VLQN�IRU�WKH�LQFUHPHQW�LQ�SKRWRUHVSLUDWLRQ��=KDQJ�DQG�6KDUNH\���������ϯϴϭ�

7KH� REVHUYDEOH� GHFUHDVH� LQ� WRWDO� &KO� KDV� EHHQ� DVVRFLDWHG�ZLWK� D� GHFUHDVH� LQ� WKH� /+&,,��ϯϴϮ�

VHUYLQJ�DV�D�SURWHFWLYH�PHFKDQLVP�LQ�SODQWV�XQGHUJRLQJ�DELRWLF�VWUHVV��,VKLGD�HW�DO����������ϯϴϯ�

,Q� DJUHHPHQW�� ZH� REVHUYHG� D� UHGXFWLRQ� LQ� FKORURSODVW� QXPEHU� DQG� DOWHUDWLRQV� LQ� JUDQD�ϯϴϰ�

VWDFNLQJ� �)LJXUH� ���� SUREDEO\� PHGLDWHG� E\� KLJKHU� PIF3� P51$� OHYHO� LQ� UHVSRQVH� WR�ϯϴϱ�

3+<%�%��PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�LQDFWLYDWLRQ��6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6�$���,Q�OLQH�ZLWK�WKLV��ϯϴϲ�

3,)�� SURWHLQ� DFFXPXODWLRQ� OHG� WR� LPSDLUHG� FKORURSODVW� GHYHORSPHQW� LQ� A. thaliana ϯϴϳ�

�6WHSKHQVRQ�HW�DO����������0RUHRYHU��RXU�UHVXOWV�SURYLGH�JHQHWLF�HYLGHQFH�WKDW�+7�DQG�WKH�ϯϴϴ�

phyB1B2�PXWDWLRQ�WULJJHU�&KO�FDWDEROLVP�YLD�WKH�XSUHJXODWLRQ�RI�JHQHV�DVVRFLDWHG�ZLWK�&KO�ϯϴϵ�

GHJUDGDWLRQ��L�H�� CLH4� PPH� SGR-like� DQG�PAO��)LJXUH�����,W�ZDV�UHFHQWO\�GHPRQVWUDWHG�ϯϵϬ�

WKDW�3,)��UHJXODWHV�VHQHVFHQFH�LQ�WRPDWR��5RVDGR�HW�DO����������$GGLWLRQDOO\��3+<V�WULJJHU�ϯϵϭ�

3,)�� GHJUDGDWLRQ� �/RUUDLQ� HW� DO��� ������� DYRLGLQJ� LWV� LQGXFWLYH� UROH� RQ� &KO� EUHDNGRZQ�ϯϵϮ�

�6DNXUDED� HW� DO��� ������ 6RQJ� HW� DO��� ������ =KDQJ� HW� DO��� ������� ,Q� WKLV� VHQVH�� VHYHUDO�ϯϵϯ�

FDQRQLFDO�3,)�ELQGLQJ�PRWLIV��L�H���*��DQG�3%(�ER[��0DUWtQH]�*DUFLD�HW�DO���������=KDQJ�HW�ϯϵϰ�

DO��� �������ZHUH� IRXQG� LQ� WKH� SURPRWHU� RI� WKH�&KO� GHJUDGLQJ�DVVRFLDWHG� JHQHV�PHQWLRQHG�ϯϵϱ�

DERYH� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6�%��� )XUWKHU� UHSRUWV� H[WHQVLYHO\� DVVRFLDWH� WKH� LQKLELWLRQ� RI�ϯϵϲ�

3,)�� GHJUDGDWLRQ� LQ� UHVSRQVH� WR�+7� LPSDFWLQJ� VHYHUDO� HYHQWV� WKURXJKRXW� WKH� SODQW� F\FOH�ϯϵϳ�

�.RLQL�HW�DO���������4LX�HW�DO���������=KRX�HW�DO����������7RJHWKHU�� WKHVH�GDWD�VXJJHVW� WKDW�ϯϵϴ�

LQDFWLYDWLRQ�RI�3+<%��%��XQGHU�+7�DIIHFWV�&KO�DFFXPXODWLRQ�WKURXJK�DOWHUHG�FKORURSODVW�ϯϵϵ�

ELRJHQHVLV� �)LJXUH� ��� DQG� GHJUDGDWLRQ� �)LJXUH� ���� OLNHO\� YLD� 3,)�E�3,)��� DQG� 3,)��ϰϬϬ�

GHSHQGHQW�PHFKDQLVP�V���UHVSHFWLYHO\���ϰϬϭ�

2XU� ILQGLQJV� DGGLWLRQDOO\� LQGLFDWH� D� GRZQ�UHJXODWLRQ� RI� GGPS1� P51$� OHYHOV� E\�ϰϬϮ�

WHPSHUDWXUH� DQG� WKH� phyB1B2 PXWDWLRQ� �)LJXUH� �%��� 6LQFH�**36� LV� WKH� ODVW� VKDUHG� VWHS�ϰϬϯ�

EHWZHHQ�WKH�&KO�DQG�FDURWHQRLG�ELRV\QWKHWLF�SDWKZD\V��&RUGRED�HW�DO����������WKLV�UHVXOW�LV�ϰϬϰ�

LQ�DFFRUGDQFH�ZLWK�WKH�LPSDLUPHQW�RI�&KO�DQG�FDURWHQRLG�V\QWKHVLV�LQ�WKH�OHDYHV�XQGHU�WKHVH�ϰϬϱ�

FRQGLWLRQV��)LJXUH��%��$����ϰϬϲ�
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%HVLGHV� WKH� LPSDFW� RQ� YHJHWDWLYH� RUJDQV�� RXU� GDWD� DOVR� LQGLFDWHG� WKDW� +7� QHJDWLYHO\�ϰϬϳ�

LQIOXHQFHV�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ�LQ�WRPDWR�IUXLWV��)LJXUH��$���$OWHUDWLRQV�RI�LVRSUHQRLG�ϰϬϴ�

GHULYHG�FRPSRXQGV�LQ�UHVSRQVH�WR�WKHUPDO�VWUHVV�KDYH�EHHQ�LQFUHDVLQJO\�GHPRQVWUDWHG�RYHU�ϰϬϵ�

WKH�ODVW�\HDUV��9HOLNRYD�HW�DO���������6SLFKHU�HW�DO����������([SRVXUH�RI�VLQJOH��GRXEOH��DQG�ϰϭϬ�

WULSOH� 3+<� PXWDQWV� DV� ZHOO� DV� WKH� 00� FRQWURO� SODQWV� WR� WZR� LQGHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH�ϰϭϭ�

UHJLPHV�UHYHDOHG�D�FRPELQDWRU\�HIIHFW�RI�WHPSHUDWXUH�DQG�WKH�DFWLRQ�RI�3+<V�RQ�FDURWHQRLG�ϰϭϮ�

FRQWHQW�RI�ULSH�IUXLWV��)LJXUH��$���,Q�FRQWUDVW�WR�WKH�RWKHU�JHQRW\SHV�DQDO\]HG��WKH�UHGXFHG�ϰϭϯ�

OHYHOV� RI� IUXLW� O\FRSHQH� DQG� WKHLU� SUHFXUVRUV� REVHUYHG� LQ� phyAB1B2� PLJKW� EH� GXH� WR�ϰϭϰ�

LPSDLUHG� WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ� LQ� WKLV�JHQRW\SH� �)LJXUH��%���&RQVLVWHQW�ZLWK� WKLV�YLHZ��ϰϭϱ�

RXU�ILQGLQJV�LQGLFDWH�WKDW�WKH�phyAB1B2�PXWDWLRQV��DV�ZHOO�DV�+7�FRQGLWLRQV��GRZQUHJXODWH�ϰϭϲ�

WKH� H[SUHVVLRQ� RI� WKH�PDMRU� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHWLF� JHQHV��e.g.��GGPS2��PSY1� DQG�PDS�ϰϭϳ�

�)LJXUH� �%���7KLV� LV� LQ� DJUHHPHQW�ZLWK� RXU� SUHYLRXV� UHSRUW� VKRZLQJ� WKDW� WKHVH� JHQHV� DUH�ϰϭϴ�

WUDQVFULSWLRQDOO\�UHJXODWHG�E\�3+<�PHGLDWHG�OLJKW�SHUFHSWLRQ�LQ�WRPDWR�IUXLW��%LDQFKHWWL�HW�ϰϭϵ�

DO����������ϰϮϬ�

7R� IXUWKHU� H[DPLQH� ZKHWKHU� WKH� REVHUYHG� LPSDFW� RQ� IUXLW� FDURWHQRLGV� ZDV� WKH� HIIHFW� RI�ϰϮϭ�

ZKROH�SODQW� 3+<� GHILFLHQF\� RU� WKRVH� ORFDOL]HG� LQ� WKH� IUXLWV�� ZH� DQDO\]HG� IUXLW�VSHFLILF�ϰϮϮ�

51$L�PHYA� DQG PHYB�VLOHQFHG�OLQHV�LQ�07�JHQHWLF�EDFNJURXQG��%LDQFKHWWL�HW�DO����������ϰϮϯ�

5HVXOWV�VKRZHG�HTXLYDOHQW�UHGXFWLRQV�RI�O\FRSHQH�DFFXPXODWLRQ�DQG�PSY1�WUDQVFULSW�OHYHOV�ϰϮϰ�

LQ�ERWK�WUDQVJHQLF�OLQHV��VKRZLQJ�WHPSHUDWXUH�LQVHQVLWLYLW\��)LJXUH��$���%���GHPRQVWUDWLQJ�ϰϮϱ�

WKDW�IUXLW�ORFDOL]HG�3+<V�DFW�DV�WKHUPRVHQVRUV�DQG�WKDW�WKLV�HIIHFW�LV�JHQRW\SH�LQGHSHQGHQW��ϰϮϲ�

,QGHHG�� WKH� FHQWUDO� UROH� SOD\HG� E\� WHPSHUDWXUH� DQG� 3+<V� FRQWUROOLQJ� PSY1 H[SUHVVLRQ�ϰϮϳ�

�)LJXUH� �%�� LV� VXSSRUWHG� E\� SUHYLRXV� VWXGLHV� GHPRQVWUDWLQJ� WKDW� 3,)�D� GRZQUHJXODWHV�ϰϮϴ�

FDURWHQRLG�ELRV\QWKHVLV�YLD�PSY1�WUDQVFULSWLRQDO�UHSUHVVLRQ�LQ�WRPDWR�IUXLWV��/ORUHQWH�HW�DO���ϰϮϵ�

�������VLPLODUO\�DV� LWV�RUWKRORJ�LQ�A. thaliana LQ�UHVSRQVH�WR�WHPSHUDWXUH��7ROHGR�2UWL]�HW�ϰϯϬ�

DO��� ������� ,Q� DGGLWLRQ� WR� 3,)�D�� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHVLV� LQ� WRPDWR� IUXLW� LV� PDUNHGO\�ϰϯϭ�

UHJXODWHG�DW�WKH�WUDQVFULSWLRQDO�OHYHO�E\�WKH�PDVWHU�ULSHQLQJ�WUDQVFULSWLRQ�IDFWRUV�5,1��125��ϰϯϮ�

)8/���)8/���7$*/���DQG�$3�D��.OHH�DQG�*LRYDQRQQL���������:KHUHDV�D�QRQ�FRPELQHG�ϰϯϯ�

HIIHFW�RI� IUXLW�VSHFLILF�PHY� H[SUHVVLRQ�DQG� WHPSHUDWXUH�RQ�RIN� TAGL1� FUL1� RU�FUL2 ϰϯϰ�

WUDQVFULSW�DEXQGDQFH�ZDV�REVHUYHG��AP2a�DQG�NOR P51$ OHYHOV�UHVSRQGHG�WR�WHPSHUDWXUH�ϰϯϱ�

LQ� D� 3+<�GHSHQGHQW� PDQQHU� �)LJXUH� �&��� WKXV� FRQWULEXWLQJ� WR� D� UHGXFWLRQ� LQ� O\FRSHQH�ϰϯϲ�

FRQWHQW� �)LJXUH� �$���PRVW� OLNHO\� E\� WKH� WUDQVFULSWLRQDO� UHJXODWLRQ� RI�PSY1�� DV� SUHYLRXVO\�ϰϯϳ�
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GHVFULEHG��&KXQJ�HW�DO���������.DUORYD�HW�DO���������<XDQ�HW�DO���������&UX]�HW�DO����������ϰϯϴ�

7KHVH�UHVXOWV�H[SRVHG�DQ�LQWHUHVWLQJ�QHWZRUN�WKDW�UHJXODWHV�ULSHQLQJ�LQ�UHVSRQVH�WR�OLJKW�DQG�ϰϯϵ�

WHPSHUDWXUH� LQ� DQ� LQGHSHQGHQW� RU� LQWHJUDWHG� ZD\�� ZDUUDQWLQJ� WKLV� NH\� HYROXWLRQDULO\�ϰϰϬ�

VHOHFWHG�SURFHVV��ϰϰϭ�

2YHUDOO��RXU�UHVXOWV�VXSSRUW�D�PRGHO��)LJXUH����ZKHUH�LQFUHDVHV�LQ�WHPSHUDWXUH�LQGXFH�WKH�ϰϰϮ�

LQDFWLYDWLRQ� RI� 3+<V�� SUREDEO\� WKURXJK� WKH� FRQIRUPDWLRQDO� FKDQJH� IURP� WKH� ELRORJLFDOO\�ϰϰϯ�

DFWLYH�3IU�WR�WKH�LQDFWLYH�3U�IRUP��7KH�WKHUPRVHQVLQJ�UROH�RI�3+<%��%��LPSDFWV�OHDI�&KO�ϰϰϰ�

DQG�FDURWHQRLG�OHYHOV�WKURXJK�FRPELQHG�FRQWURO�RI�FKORURSODVW�ELRJHQHVLV�DQG�WKH�WUDQVFULSW�ϰϰϱ�

OHYHOV� RI� FDURWHQRLG� ELRV\QWKHWLF DQG� &KO� GHJUDGLQJ� HQ]\PH� JHQHV�� 0RUHRYHU�� RXU� GDWD�ϰϰϲ�

GHPRQVWUDWH� WKDW� 3+<$�3+<%��3+<%��PHGLDWHG� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� PRGXODWHV�ϰϰϳ�

FDURWHQRLG�PHWDEROLVP� LQ� IUXLW��7KH�GDWD�DOVR�VKRZHG� WKH� LQYROYHPHQW�RI�PDVWHU� ULSHQLQJ�ϰϰϴ�

UHJXODWRU� JHQHV� DV�PHGLDWRUV� RI�3+<�GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� UHJXODWLRQ� RI� WKH� FDURWHQRLG�ϰϰϵ�

ELRV\QWKHWLF�SDWKZD\�� ,Q�FRQFOXVLRQ�� WKLV� VWXG\�GHPRQVWUDWHV� WKH�HIIHFW�RI�3+<�PHGLDWHG�ϰϱϬ�

WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� RQ� ERWK� SKRWRV\QWKHWLF� DQG� KHWHURWURSKLF� WRPDWR� SODVWLG�ϰϱϭ�

PHWDEROLVP��0RUHRYHU�� WKH� UHVXOWV� SUHVHQWHG� KHUH� LGHQWLI\� WKH� 3+<V� DV� FULWLFDO� KXEV� WKDW�ϰϱϮ�

FDQ�EH�PDQLSXODWHG�WR�PDLQWDLQ�DQG�RU�LPSURYH�WKH�QXWULWLRQDO�TXDOLW\�RI�HGLEOH�IUXLWV�LQ�WKH�ϰϱϯ�

FRQWH[W�RI�JOREDO�LQFUHDVLQJ�WHPSHUDWXUHV��ϰϱϰ�

�ϰϱϱ�

� �ϰϱϲ�
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0(7+2'6�ϰϱϳ�

�ϰϱϴ�

3ODQW�PDWHULDO��JURZWK�FRQGLWLRQV��DQG�VDPSOLQJ�ϰϱϵ�

Solanum lycopersicum SODQWV� �FY��0RQH\0DNHU�� KDUERULQJ� ORVV�RI�IXQFWLRQ�PXWDWLRQV� LQ�ϰϲϬ�

phyA��phyB1��phyB2��phyB1B2��DQG�phyAB1B2 ZHUH�SUHYLRXVO\�FKDUDFWHUL]HG��.HUFNKRIIV�ϰϲϭ�

HW� DO��� ������ .HUFNKRIIV� HW� DO��� ������ /D]DURYD� HW� DO��� ����D�� /D]DURYD� HW� DO��� ����E��ϰϲϮ�

.HUFNKRIIV�HW�DO���������:HOOHU�HW�DO����������0LFUR�7RP�IUXLW�VSHFLILF�PHYA� DQG�PHYB2�ϰϲϯ�

VLOHQFHG�OLQHV��3+<$51$L��DQG�3+<%�51$L��ZHUH�SUHYLRXVO\�REWDLQHG�DQG�FKDUDFWHUL]HG�E\�ϰϲϰ�

%LDQFKHWWL� HW� DO�� ��������$OWKRXJK� WKH�0LFUR�7RP� FXOWLYDU� LV� GHILFLHQW� LQ� EUDVVLQRVWHURLG�ϰϲϱ�

ELRV\QWKHVLV� GXH� WR� WKH� ZHDN� PXWDWLRQ� d�� LW� KDV� EHHQ� H[WHQVLYHO\� GHPRQVWUDWHG� WKDW� LW�ϰϲϲ�

UHSUHVHQWV�D�FRQYHQLHQW�DQG�DGHTXDWH�PRGHO�V\VWHP�WR�VWXG\�IUXLW�ELRORJ\��&DPSRV�HW�DO���ϰϲϳ�
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������� ,Q� WKLV�ZRUN��ZH�XVHG�0LFUR�7RP�3+<$51$L� � DQG�3+<%�51$L� OLQHV�DV�D�SURRI�RI�ϰϲϴ�

FRQFHSW� WKDW� IUXLW�ORFDOL]HG� 3+<V� UHJXODWH� FDURWHQRJHQHVLV� LQ� D� WHPSHUDWXUH�GHSHQGHQW�ϰϲϵ�

PDQQHU�LQ�WKLV�RUJDQ�DQG�WKDW�WKLV�PHFKDQLVP�LV�JHQRW\SH�LQGHSHQGHQW��ϰϳϬ�

7RPDWR� VHHGV� �FY��0RQH\0DNHU� DQG�0LFUR�7RP��ZHUH� VRZQ� XQGHU� VWDQGDUG� JUHHQKRXVH�ϰϳϭ�

FRQGLWLRQV� �GD\�QLJKW� ���&����&�� ����� K� OLJKW�GDUN�� DQG� ���� DLU� UHODWLYH� KXPLGLW\�� LQ�ϰϳϮ�

)ORULFXOWXUD�=�VXEVWUDWH��7ZHQW\�GD\�ROG�SODQWV�ZHUH�WUDQVSODQWHG�WR���/�SRWV�DQG�FXOWLYDWHG�ϰϳϯ�

IRU�����GD\V� ������K� OLJKW�GDUN�DQG�����DLU� UHODWLYH�KXPLGLW\�� LQ�JUHHQKRXVHV�XQGHU� WZR�ϰϳϰ�

GLVWLQFW� WHPSHUDWXUH� UHJLPHQV�� DPELHQW� ����&����&�� DQG� KLJK� ����&����&�� WHPSHUDWXUH�ϰϳϱ�

ZLWK� D�PHDQ� GDLO\� GLIIHUHQFH� RI� ��&� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6�$��%��� 7KHVH� WHPSHUDWXUHV�ϰϳϲ�

KDYH�EHHQ�SUHYLRXVO\�GHVFULEHG�DV�RSWLPDO�DQG�VXERSWLPDO�KLJK�IRU�WRPDWR��$\HQDQ�HW�DO���ϰϳϳ�

�������3ODQWV�ZHUH�FXOWLYDWHG�XQGHU������PRO�P���V���OLJKW�LQWHQVLW\��ZKLFK�LV�ORZHU�WKDQ�WKH�ϰϳϴ�

WRPDWR� VDWXUDWLRQ� SRLQW� �DSSUR[LPDWHO\� �����PRO�P��� V�����7R� DYRLG� XQZDQWHG� HIIHFWV� RQ�ϰϳϵ�

SODQW�ZDWHU�VWDWXV��)DKDG�HW�DO����������WKH�SODQWV�ZHUH�ZDWHUHG�WZLFH�D�GD\�DQG�WKH�UHODWLYH�ϰϴϬ�

DPELHQW� KXPLGLW\� ZDV� PRQLWRUHG� �6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6�&��� /HDYHV� �VHYHQWK� IXOO\�ϰϴϭ�

H[SDQGHG� OHDI� IURP�ERWWRP� WR� WRS�� DQG� IUXLWV� >DW�PDWXUH�JUHHQ��EUHDNHU�� DQG� ULSH� ���GD\V�ϰϴϮ�

DIWHU�EUHDNHU��VWDJHV@�IURP�0RQH\0DNHU�EDFNJURXQG�SODQWV�ZHUH�KDUYHVWHG����DQG���±����ϰϴϯ�

GD\V�DIWHU�WKH�EHJLQQLQJ�RI�WKH�WHPSHUDWXUH�WUHDWPHQW��)UXLWV�IURP�0LFUR�7RP�SODQWV�ZHUH�ϰϴϰ�

KDUYHVWHG� ��±��� GD\V� DIWHU� WKH� VWDUW� RI� WHPSHUDWXUH� WUHDWPHQW�� 6DPSOHV� ZHUH� JURXQG� LQ�ϰϴϱ�

OLTXLG�1��DQG�IUHH]H�GULHG�SULRU�WR�VXEVHTXHQW�DQDO\VLV��ϰϴϲ�

�ϰϴϳ�

3LJPHQW�TXDQWLILFDWLRQ�ϰϴϴ�

&KORURSK\OO��&KO��H[WUDFWLRQ�ZDV�FDUULHG�RXW�IURP���PJ�RI�IUHH]H�GULHG�OHDI�WLVVXH�LQ���P/�ϰϴϵ�

RI�������DFHWRQH�7ULV�+&O�����P0�S+������6DPSOHV�ZHUH�VRQLFDWHG�IRU���PLQ�DW����N+]�ϰϵϬ�

DQG� IXUWKHU� FHQWULIXJHG� DW� ������ î� g� IRU� �� PLQ�� 7KH� VXSHUQDWDQW� ZDV� FROOHFWHG� DQG� WKH�ϰϵϭ�

SURFHGXUH� ZDV� UHSHDWHG� XQWLO� WKH� JUHHQ� FRORU� ZDV� WRWDOO\� UHPRYHG� IURP� WKH� WLVVXH��ϰϵϮ�

6SHFWURSKRWRPHWHU�PHDVXUHPHQWV�ZHUH�SHUIRUPHG�DW����������������DQG�����QP��7RWDO�&KO�ϰϵϯ�

FRQWHQW� ZDV� HVWLPDWHG� E\� WKH� HTXDWLRQ�� �������� ;� �$����$����� ±� ��������� ;� �$����ϰϵϰ�

$����� ±� ��������� ;� �$����$����� �6LPV� DQG� *DPRQ�� ������� )RU� OHDI� FDURWHQRLG�ϰϵϱ�

H[WUDFWLRQ�� �� PJ� RI� IUHH]H�GULHG� VDPSOHV� ZHUH� LPPHUVHG� LQ� �� PO� RI� N�N�ϰϵϲ�

GLPHWK\OIRUPDPLGH��VRQLFDWHG�IRU���PLQ�DW����N+]��DQG�FHQWULIXJHG�DW�������î�g�IRU���PLQ��ϰϵϳ�

6XSHUQDWDQW� DEVRUEDQFH�ZDV� UHFRUGHG� DW� ����� ����� DQG� ���� QP�� WKHQ� FDURWHQRLG� FRQWHQWV�ϰϵϴ�
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ZHUH�GHWHUPLQHG�E\�WKH�HTXDWLRQ��^�����;�$����±�>�����;�����;�$�����±�������;�$����@�ϰϵϵ�

�� >������;� �������;�$�����±� ������;�$����@`� �� ���� �:HOOEXUQ�� �������)UXLW� FDURWHQRLG�ϱϬϬ�

H[WUDFWLRQ�ZDV�FDUULHG�RXW�IURP����PJ�RI�IUHH]H�GULHG�IUXLW�WLVVXH�DFFRUGLQJ�WR�%LDQFKHWWL�HW�ϱϬϭ�

DO��� ������ 3K\WRHQH�� SK\WRIOXHQH�� O\FRSHQH�� ȕ�FDURWHQH�� DQG� OXWHLQ� ZHUH� GHWHUPLQHG� E\�ϱϬϮ�

KLJK�SHUIRUPDQFH�OLTXLG�FKURPDWRJUDSK\��+3/&���(OXWHG�FRPSRXQGV�ZHUH�GHWHFWHG�DW�����ϱϬϯ�

QP� �O\FRSHQH�� ȕ�FDURWHQH�� DQG� OXWHLQ��� ���� QP� �3K\WRHQH��� DQG� ���� QP� �3K\WRIOXHQH�� DV�ϱϬϰ�

GHVFULEHG�LQ�)UDVHU�HW�DO����������ϱϬϱ�

�ϱϬϲ�

&KORURSK\OO�IOXRUHVFHQFH�PHDVXUHPHQWV�ϱϬϳ�

&KO� IOXRUHVFHQFH� SDUDPHWHUV� ZHUH� GHWHUPLQHG� DFFRUGLQJ� WR� /LUD� HW� DO�� ������� XVLQJ� D�ϱϬϴ�

SRUWDEOH� RSHQ� JDV�H[FKDQJH� V\VWHP� �/,�����;7� V\VWHP�� /,�&25�� HTXLSSHG� ZLWK� DQ�ϱϬϵ�

LQWHJUDWHG�PRGXODWHG�&KO�IOXRURPHWHU��/,����������/,�&25���%ULHIO\��WKH�VHFRQG�OHDIOHW�RI�ϱϭϬ�

WKH�VL[WK�IXOO\�H[SDQGHG�OHDI�IURP����GD\�ROG�SODQWV�ZDV�NHSW�XQGHU�GDUN�DGDSWDWLRQ�IRU����ϱϭϭ�

PLQ�� WKHQ�ZHDN�DQG�VDWXUDWLQJ�ZKLWH� OLJKW�SXOVHV�ZHUH�DSSOLHG� WR�GHWHUPLQH�� UHVSHFWLYHO\��ϱϭϮ�

LQLWLDO�IOXRUHVFHQFH�DQG�PD[LPXP�IOXRUHVFHQFH�HPLVVLRQ��)XUWKHU��WKH�VDPH�SURFHGXUH�ZDV�ϱϭϯ�

DSSOLHG� RQ� OLJKW�DGDSWHG� OHDYHV� WR� GHWHUPLQLQJ� WKH� OLJKW�DGDSWHG� LQLWLDO� IOXRUHVFHQFH� DQG�ϱϭϰ�

PD[LPXP� IOXRUHVFHQFH� HPLVVLRQ�� 7KH� YDOXHV� ZHUH� XVHG� WR� FDOFXODWH� PD[LPXP� TXDQWXP�ϱϭϱ�

HIILFLHQF\�RI�36,,��36,,�RSHUDWLQJ�HIILFLHQF\��DQG�36,,�PD[LPXP�HIILFLHQF\��ϱϭϲ�

�ϱϭϳ�

3ODVWLG�DEXQGDQFH�DQG�XOWUDVWUXFWXUH�ϱϭϴ�

7ZR�ZHHN�ROG�0RQH\0DNHU� DQG� phyB1B2 SODQWV� JURZQ� XQGHU� VWDQGDUG� FRQGLWLRQV�ZHUH�ϱϭϵ�

WUDQVIHUUHG� WR� WKH� GLVWLQFW� WHPSHUDWXUH� FRQGLWLRQV� GHVFULEHG� DERYH�� $IWHU� RQH� ZHHN�� WKH�ϱϮϬ�

IRXUWK� IXOO\�H[SDQGHG� OHDI�ZDV�XVHG� IRU�GHWHUPLQLQJ�SODVWLG� DEXQGDQFH�DQG�XOWUDVWUXFWXUH�ϱϮϭ�

DQDO\VLV��ϱϮϮ�

3ODVWLG� DEXQGDQFH�ZDV�GHWHUPLQHG� LQ� WKH� OHDI�PHVRSK\OO� DV� GHVFULEHG� LQ�%LDQFKHWWL� HW� DO��ϱϮϯ�

��������,Q�EULHI��OHDI�VDPSOHV�ZHUH�LQFXEDWHG�LQ������JOXWDUDOGHK\GH�IRU����PLQ�DQG�WKHQ�LQ�ϱϮϰ�

����0� 1D�('7$� �S+� ����� DW� ���&� IRU� ���� PLQ�� ,VRODWHG� FHOOV� ZHUH� YLVXDOL]HG� WKURXJK�ϱϮϱ�

RSWLFDO�PLFURVFRS\� DQG�SODVWLG� QXPEHU�SHU� FHOO�ZDV� HVWLPDWHG�XVLQJ� WKH� ,PDJH-�SURJUDP�ϱϮϲ�

�KWWSV���LPDJHM�QLK�JRY�LM�����ϱϮϳ�

)RU�XOWUDVWUXFWXUH�DQDO\VLV��OHDI�VHJPHQWV�ZHUH�IL[HG�DW���&�LQ�.DUQRYVN\¶V�VROXWLRQ�������ϱϮϴ�

>Y�Y@�JOXWDUDOGHK\GH�DQG����>Y�Y@�SDUDIRUPDOGHK\GH�LQ�����0�VRGLXP�SKRVSKDWH�EXIIHU��S+�ϱϮϵ�
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�����IRU����K��$IWHU�ZDVKLQJ�LQ�SKRVSKDWH�EXIIHU�� WKH�VDPSOHV�ZHUH�SRVW�IL[HG�LQ�EXIIHUHG�ϱϯϬ�

��� �Z�Y�� RVPLXP� WHWUR[LGH�� ZDVKHG�� GHK\GUDWHG� LQ� D� JUDGHG� VHULHV� RI� DFHWRQH�� DQG�ϱϯϭ�

HPEHGGHG� LQ� 6SXUU¶V� UHVLQ�� 7KH� UHVLQ� ZDV� SRO\PHUL]HG� DW� ���&�� 8OWUDWKLQ� VHFWLRQV� ZHUH�ϱϯϮ�

VWDLQHG�ZLWK�VDWXUDWHG�XUDQ\O�DFHWDWH��:DWVRQ��������DQG�OHDG�FLWUDWH��5H\QROGV��������DQG�ϱϯϯ�

REVHUYHG�XVLQJ�D�-(0������WUDQVPLVVLRQ�HOHFWURQ�PLFURVFRSH��ϱϯϰ�

�ϱϯϱ�

51$�H[WUDFWLRQ�DQG�UHYHUVH�WUDQVFULSWLRQ�TXDQWLWDWLYH�3&5��57�T3&5��ϱϯϲ�

51$� H[WUDFWLRQ�� F'1$� V\QWKHVLV�� SULPHU� GHVLJQ�� DQG� T3&5� DVVD\V� ZHUH� SHUIRUPHG� DV�ϱϯϳ�

GHVFULEHG�LQ�4XDGUDQD�HW�DO����������7KH�SULPHUV�XVHG�IRU�57�T3&5�DQDO\VHV�DUH�OLVWHG�LQ�ϱϯϴ�

6XSSOHPHQWDU\� 7DEOH� 6��� T3&5� UHDFWLRQV� ZHUH� SHUIRUPHG� LQ� D� 46WXGLR�� ±� $����� 3&5�ϱϯϵ�

5HDO�7LPH�WKHUPRF\FOHU�XVLQJ��;�3RZHU�6<%5�*UHHQ�0DVWHU�0L[�LQ�D�ILQDO�YROXPH�RI����ϱϰϬ�

�/��$EVROXWH�IOXRUHVFHQFH�GDWD�ZHUH�DQDO\]HG�XVLQJ�/LQ5HJ3&5�VRIWZDUH�WR�REWDLQ�&W�DQG�ϱϰϭ�

SULPHU�HIILFLHQF\�YDOXHV��5HODWLYH�P51$�DEXQGDQFH�ZDV�FDOFXODWHG�DQG�QRUPDOL]HG�ZLWK�ϱϰϮ�

WKH� ǻǻ&W� PHWKRG� XVLQJ� WZR� UHIHUHQFH� JHQHV� �([SyVLWR�5RGUtJXH]� HW� DO��� �������ϱϰϯ�

EXPRESSED�DQG�TIP4.1�IRU�OHDYHV�DQG�EXPRESSED�DQG�CAC�IRU�IUXLWV��4XDGUDQD�HW�DO���ϱϰϰ�

�������ϱϰϱ�

�ϱϰϲ�

3K\ORJHQHWLF�DQDO\VLV�ϱϰϳ�

$PLQR� DFLG� VHTXHQFHV� RI� A. thaliana 35272&+/2523+<//,'(�ϱϰϴ�

2;,'25('8&7$6(6 �325$�� 325%�� DQG� 325&�� ZHUH� %/$67� DJDLQVW� WKH� WRPDWR�ϱϰϵ�

JHQRPH� LQ� 6RO� *HQRPLFV� QHWZRUN� GDWDEDVH� �KWWS���VROJHQRPLFV�QHW��� +RPRORJRXV�ϱϱϬ�

VHTXHQFHV� IURP� Solanum tuberosum�� A. thaliana� Arapidopsis lyrata� Brasica oleracea� ϱϱϭ�

Brasica rapa� Sorghum bicolor� Zea mays� DQG Setaria viridis ZHUH�UHWULHYHG�E\�%/$67S�ϱϱϮ�

DJDLQVW� 9LULGLSODQWDH� LQ� 3K\WR]RPH� �KWWS���SK\WR]RPH�MJL�GRH�JRY�S]�SRUWDO�KWPO���ϱϱϯ�

086&/(� SDFNDJH� DYDLODEOH� LQ� 0(*$� VRIWZDUH� ������� ZDV� XVHG� WR� SHUIRUP� PXOWLSOH�ϱϱϰ�

VHTXHQFHV� DOLJQPHQWV�� 3K\ORJHQHWLF� UHFRQVWUXFWLRQ� ZDV� SHUIRUPHG� ZLWK� WKH� PD[LPXP�ϱϱϱ�

OLNHOLKRRG�PHWKRG�ZLWK�������ERRWVWUDS�UHSOLFDWLRQV��ϱϱϲ�

�ϱϱϳ�

'DWD�DQDO\VLV�ϱϱϴ�

7KH� YDOXHV� LQ� WKH� ILJXUHV� UHSUHVHQW� WKH� PHDQ� RI� DW� OHDVW� WKUHH� ELRORJLFDO� UHSOLFDWHV� ��ϱϱϵ�

VWDQGDUG�HUURU��6WDWLVWLFDO�GLIIHUHQFHV�LQ�SDUDPHWHUV�ZHUH�DQDO\]HG�ZLWK�,QIR6WDW�)�VRIWZDUH�ϱϲϬ�
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�KWWS���ZZZ�LQIRVWDW�FRP�DU���7ZR�ZD\� DQDO\VLV� RI� YDULDQFH� �$129$��ZDV� SHUIRUPHG� WR�ϱϲϭ�

GHWHUPLQH�JHQRW\SH��*���HQYLURQPHQWDO��(��RU�*[(�LQWHUDFWLRQ��$�)LVKHU�WHVW��p���������ZDV�ϱϲϮ�

SHUIRUPHG�WR�FRPSDUH�*[(�LQWHUDFWLRQ�DQG�D� t�WHVW��p���������ZDV�DSSOLHG�WR�GLVFULPLQDWH�ϱϲϯ�

PHDQV�RI�WKH�VDPSOH�ZLWKLQ�JHQRW\SHV��ϱϲϰ�

�ϱϲϱ�

$FFHVVLRQ�QXPEHUV�ϱϲϲ�

6HTXHQFH�GDWD� IURP� WKLV� DUWLFOH� FDQ�EH� IRXQG� LQ� WKH�*HQ%DQN�(0%/�GDWD� OLEUDULHV�XQGHU�ϱϲϳ�

DFFHVVLRQ�QXPEHUV��$-��������phyA���$-��������phyB1��DQG�$)��������phyB2���ϱϲϴ�

�ϱϲϵ�

6XSSOHPHQWDO�'DWD�ϱϳϬ�

�ϱϳϭ�

6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6���7LPH�FRXUVH�RI�WHPSHUDWXUH�DQG�UHODWLYH�KXPLGLW\�PHDVXUHPHQWV�ϱϳϮ�

UHJLVWHUHG�DORQJ�WKH�SODQW�JURZWK�F\FOH��ϱϳϯ�

6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6��� +\GULF� VWDWXV� RI� 0RQH\PDNHU� DQG� NQRFNRXW�SK\WRFKURPH�ϱϳϰ�

PXWDQW�SODQWV�DW�WZR�WHPSHUDWXUHV�UHJLPHV��ϱϳϱ�

6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6���3K\ORJHQHWLF�FRQVWUXFWLRQ�RI�WKH�35272&+/2523+<//,'(�ϱϳϲ�

2;,'25('8&7$6(�SURWHLQ�IDPLO\��ϱϳϳ�

6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6���3+<72&+520(�,17(5$&7,21�)$&7256�LQYROYHPHQW�LQ�ϱϳϴ�

WKH�UHJXODWLRQ�RI�WHPSHUDWXUH�LQGXFHG�FKORURSK\OO�UHGXFWLRQ���ϱϳϵ�

6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6���([SUHVVLRQ�SURILOH�RI�FDURWHQRLG�ELRV\QWKHWLF�JHQHV�LQ�OHDYHV���ϱϴϬ�

6XSSOHPHQWDO� )LJXUH� 6��� &DURWHQRLG� SURILOH� LQ� ULSH� IUXLWV� IURP� 0RQH\PDNHU� DQG�ϱϴϭ�

NQRFNRXW��SK\WRFKURPH�PXWDQWV��ϱϴϮ�

6XSSOHPHQWDO�)LJXUH�6���/\FRSHQH�FRQWHQW� LQ�ULSH�IUXLWV� IURP�IUXLW�VSHFLILF�3+<$��DQG�ϱϴϯ�

3+<%��NQRFNGRZQ�WUDQVJHQLF�OLQHV���ϱϴϰ�

6XSSOHPHQWDO�7DEOH�6���5HODWLYH�H[SUHVVLRQ�RI�FKORURSK\OO�ELRV\QWKHWLF�JHQHV��ϱϴϱ�

6XSSOHPHQWDO�7DEOH�6���3ULPHU�VHTXHQFHV�XVHG�LQ�WKLV�VWXG\��ϱϴϲ�

�ϱϴϳ�

)LJXUH�/HJHQGV�ϱϴϴ�

)LJXUH� ��� 3+<%��%�� DUH� LQYROYHG� LQ� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� LPSDFWLQJ� OHDI�ϱϴϵ�

FKORURSK\OO�PHWDEROLVP�DQG�IOXRUHVFHQFH�SDUDPHWHUV� LQ�WRPDWR���$��6LGH�YLHZ�RI����ϱϵϬ�

GD\�ROG�S. lycopersicum FY��0RQH\PDNHU��00��SODQWV�DQG�phyB1���phyB2�� DQG phyB1B2�ϱϵϭ�
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NQRFNRXW�PXWDQWV�JURZQ�XQGHU�DPELHQW���$7��GD\�QLJKW����&����&��DQG�KLJK�WHPSHUDWXUH�ϱϵϮ�

�+7��GD\�QLJKW����&����&��FRQGLWLRQV���%��4XDQWLILFDWLRQ�RI�WRWDO�FKORURSK\OO��&KO��LQ�WKH�ϱϵϯ�

VHYHQWK� IXOO\� H[SDQGHG� OHDI� IURP����GD\�ROG�SODQWV��(DFK�EDU� UHSUHVHQWV�PHDQ���6(�� �&��ϱϵϰ�

36,,�PD[LPXP� HIILFLHQF\� �)Y��)P���� 36,,� RSHUDWLQJ� HIILFLHQF\� �)T��)P���� DQG�PD[LPXP�ϱϵϱ�

TXDQWXP�HIILFLHQF\�RI�36,,��)Y�)P��PHDVXUHG�LQ�WKH�VL[WK�IXOO\�H[SDQGHG�OHDI�IURP����GD\�ϱϵϲ�

ROG�SODQWV��Q� �DW�OHDVW�ILYH�ELRORJLFDO�UHSOLFDWHV��(DFK�EDU�UHSUHVHQWV�PHDQ���6(��'LIIHUHQW�ϱϵϳ�

OHWWHUV� LQGLFDWH� VWDWLVWLFDOO\� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFHV� DFFRUGLQJ� WR� )LVKHU¶V� PXOWLSOH�ϱϵϴ�

FRPSDULVRQ�WHVW��p< �������$VWHULVNV��
�p< ������

�p�������LQGLFDWH�VWDWLVWLFDOO\�VLJQLILFDQW�ϱϵϵ�

GLIIHUHQFHV� E\� WZR�WDLOHG� 6WXGHQW¶V� t�WHVW� EHWZHHQ� 00� DQG� phyB1B2� XQGHU� WKH� VDPH�ϲϬϬ�

HQYLURQPHQWDO� FRQGLWLRQV�� �'��+7�$7� UHODWLYH� H[SUHVVLRQ� UDWLR�RI�GLK1� GGDR� CHLG� ϲϬϭ�

POR1� POR2� DQG� POR3� P51$� DEXQGDQFH� LQ� 00� DQG� phyB1B2�PXWDQW� OHDI� VDPSOHV�ϲϬϮ�

IURP����GD\�ROG�SODQWV��Q� �DW�OHDVW�WKUHH�ELRORJLFDO�UHSOLFDWHV��(DFK�EDU�UHSUHVHQWV�PHDQ���ϲϬϯ�

6(���$VWHULVNV��
�p< ������

�p�������LQGLFDWH�VWDWLVWLFDOO\�VLJQLILFDQW�GLIIHUHQFHV�E\�WZR�ϲϬϰ�

WDLOHG�6WXGHQW¶V� t�WHVW�EHWZHHQ�$7�DQG�+7�ZLWKLQ� WKH� VDPH�JHQRW\SH��*HQHV�DUH�GHQRWHG�ϲϬϱ�

DFFRUGLQJ� WR� WKH� DEEUHYLDWLRQV��GLK1��GOLDEN2-LIKE1��GGDR��GERANYLGERANYL ϲϬϲ�

DIPHOSPHATE REDUCTASE�� CHLG� CHLOROPHYLL SYNTHASE�� POR��ϲϬϳ�

PROTOCHLOROPHYLLIDE OXIDOREDUCTASE���ϲϬϴ�

�ϲϬϵ�

)LJXUH����+LJK�WHPSHUDWXUH�DIIHFWV�SODVWLG�ELRJHQHVLV�DQG�GHYHORSPHQW�LQ�OHDYHV�LQ�D�ϲϭϬ�

3+<%��%��GHSHQGHQW�PDQQHU���$��9LVXDOL]DWLRQ�RI�D�UHSUHVHQWDWLYH�OHDI�IURP����GD\�ROG�ϲϭϭ�

S. lycopersicum FY��0RQH\PDNHU� �00��DQG phyB1B2�NQRFNRXW�PXWDQWV�DIWHU� WZR�ZHHNV�ϲϭϮ�

XQGHU� DPELHQW�� �$7�� GD\�QLJKW� ���&����&�� DQG� KLJK�WHPSHUDWXUH� �+7�� ���&����&��ϲϭϯ�

FRQGLWLRQV��5HG�DUURZV�LQGLFDWH�FKORURWLF�OHDYHV��00�DW�+7��phyB1B2�DW�$7��DQG�phyB1B2�ϲϭϰ�

DW�+7����%��4XDQWLILFDWLRQ�RI�WRWDO�&KO�LQ�OHDYHV�FXOWLYDWHG�XQGHU�$7��EOXH�EDFNJURXQG��DQG�ϲϭϱ�

+7� �\HOORZ� EDFNJURXQG�� FRQGLWLRQV�� Q�  � DW� OHDVW� WKUHH� ELRORJLFDO� UHSOLFDWHV�� (DFK� EDU�ϲϭϲ�

UHSUHVHQWV�PHDQ���6(���&��3ODVWLG�GHQVLW\�SHU�PHVRSK\OO�FHOO��9DOXHV�UHSUHVHQW�FKORURSODVW�ϲϭϳ�

TXDQWLILFDWLRQ� RI� �� ��� FHOOV�� 'LIIHUHQW� OHWWHUV� LQGLFDWH� VWDWLVWLFDOO\� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFHV�ϲϭϴ�

DFFRUGLQJ�WR�)LVKHU¶V�PXOWLSOH�FRPSDULVRQ�WHVW��p< �������(DFK�EDU�UHSUHVHQWV�PHDQ���6(��ϲϭϵ�

�'�� 5HSUHVHQWDWLYH� 7(0� LPDJHV� RI� FKORURSODVWV� IURP� 00� DQG� phyB1B2� OHDYHV� JURZQ�ϲϮϬ�

XQGHU�$7�DQG�+7�FRQGLWLRQV��*�LQGLFDWHV�JUDQD�DQG�'7�LQGLFDWHV�GLODWHG�WK\ODNRLGV��ϲϮϭ�
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)LJXUH� ��� +LJK� WHPSHUDWXUH� HQKDQFHV� FKORURSK\OO� GHJUDGDWLRQ� LQ� OHDYHV� LQ� D�ϲϮϯ�

3+<%��%��GHSHQGHQW�PDQQHU�� �$�� 6FKHPDWLF� PRGHO� RI� FKORURSK\OO� �&KO�� GHJUDGDWLRQ�ϲϮϰ�

SDWKZD\��(Q]\PHV�DQG�PHWDEROLWHV�DUH�GHQRWHG�DFFRUGLQJ� WR� WKH� IROORZLQJ�DEEUHYLDWLRQV��ϲϮϱ�

3KHR� a�� SKHRSK\WLQ� a�� &KOLGH� a�� FKORURSK\OOLGH� a�� 3KHLGH� a�� SKHRSKRUELGH� a� 5&&�� UHG�ϲϮϲ�

FKORURSK\OO� FDWDEROLWH�� &/+�� &+/2523+<//$6(�� 6*5�� 67$<� *5((1�� 6*5�OLNH��ϲϮϳ�

33+�� 3+(23+<7,1$6(�� 67$<� *5((1�/,.(�� 3$2�� 3+(23+25%,'(� a ϲϮϴ�

2;<*(1$6(��7KH�HQ]\PHV�KLJKOLJKWHG� LQ�UHG�DUH�WKRVH�WKDW�VKRZHG�WR�EH�UHJXODWHG�E\�ϲϮϵ�

WHPSHUDWXUH� LQ� D� 3+<%��%��GHSHQGHQW� PDQQHU� DFFRUGLQJ� WR� )LJXUH� �%�� �%�� 5HODWLYH�ϲϯϬ�

P51$� OHYHOV� RI� &KO� GHJUDGLQJ� HQ]\PH�HQFRGLQJ� JHQHV� LQ� 0RQH\PDNHU� �00�� DQG�ϲϯϭ�

phyB1B2� PXWDQW� OHDI� VDPSOHV� IURP� ���GD\�ROG� SODQWV� JURZQ� XQGHU� DPELHQW�� �$7��ϲϯϮ�

���&����&��EOXH�EDFNJURXQG��DQG�KLJK�WHPSHUDWXUH��+7�����&����&��\HOORZ�EDFNJURXQG��ϲϯϯ�

FRQGLWLRQV�� ([SUHVVLRQ� OHYHOV� DUH� UHODWLYH� WR� 00� ±� $7� FRQGLWLRQV�� Q�  � DW� OHDVW� WKUHH�ϲϯϰ�

ELRORJLFDO�UHSOLFDWHV��(DFK��EDU�UHSUHVHQWV�PHDQ���6(��'LIIHUHQW�OHWWHUV�LQGLFDWH�VWDWLVWLFDOO\�ϲϯϱ�

VLJQLILFDQW�GLIIHUHQFHV�DFFRUGLQJ�WR�)LVKHU¶V�PXOWLSOH�FRPSDULVRQ�WHVW��p< �������ϲϯϲ�

�ϲϯϳ�

)LJXUH� ��� 3+<%��%��GHSHQGHQW� WHPSHUDWXUH� SHUFHSWLRQ� WUDQVFULSWLRQDOO\� UHJXODWHV�ϲϯϴ�

OHDI�FDURWHQRJHQHVLV���$��7RWDO�FDURWHQRLG�OHYHOV�H[SUHVVHG�LQ��J�SHU�J�RI�GU\�ZHLJKW��Q� �ϲϯϵ�

DW� OHDVW� ILYH� ELRORJLFDO� UHSOLFDWHV�� �%�� 5HODWLYH� P51$� OHYHOV� RI� GGPS1� JHQH� LQ�ϲϰϬ�

0RQH\PDNHU��00��DQG�phyB1B2�PXWDQW�OHDI�VDPSOHV�IURP����GD\�ROG�SODQWV�JURZQ�XQGHU�ϲϰϭ�

DPELHQW�� �$7�� ���&����&�� EOXH� EDFNJURXQG�� DQG� KLJK�WHPSHUDWXUH� �+7�� ���&����&��ϲϰϮ�

\HOORZ�EDFNJURXQG��FRQGLWLRQV��([SUHVVLRQ�OHYHOV�DUH�UHODWLYH�WR�00�±�$7�FRQGLWLRQV��Q� �ϲϰϯ�

DW�OHDVW�WKUHH�ELRORJLFDO�UHSOLFDWHV��(DFK�EDU�UHSUHVHQWV�PHDQ���6(��'LIIHUHQW�OHWWHUV�LQGLFDWH�ϲϰϰ�

VWDWLVWLFDOO\� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFHV� DFFRUGLQJ� WR� )LVKHU¶V� PXOWLSOH� FRPSDULVRQ� WHVW� �p< ϲϰϱ�

������� *HQH� LV� GHQRWHG� DFFRUGLQJ� WR� WKH� DEEUHYLDWLRQ�� GGPS1�� GERANYLGERANYL ϲϰϲ�

PHOSPHATE SYNTHASE 1��ϲϰϳ�

�ϲϰϴ�

)LJXUH����3+<$�%��%��GHSHQGHQW�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�WUDQVFULSWLRQDOO\�UHJXODWHV�ϲϰϵ�

IUXLW�FDURWHQRJHQHVLV���$��7RWDO�FDURWHQRLG��SK\WRHQH��SK\WRIOXHQH�� O\FRSHQH�� OXWHLQ��DQG�ϲϱϬ�

ȕ�FDURWHQH�� OHYHOV� TXDQWLILHG� IURP� ULSH� IUXLWV� RI�0RQH\PDNHU� �00�� DQG� phyA��� phyB1�� ϲϱϭ�

phyB2�� phyB1B2�� DQG� phyAB1B2�PXWDQW� SODQWV� JURZQ� XQGHU� DPELHQW�� �$7�� GD\�QLJKW�ϲϱϮ�
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���&����&�� EOXH� ILOO�� DQG� KLJK�WHPSHUDWXUH� �+7�� GD\�QLJKW� ���&����&�� \HOORZ� ILOO��ϲϱϯ�

FRQGLWLRQV���%��&HQWHU��VFKHPDWLF�PRGHO�RI� WKH�O\FRSHQH�ELRV\QWKHWLF�SDWKZD\�� WKH�GRWWHG�ϲϱϰ�

OLQH� UHSUHVHQWV� PRUH� WKDQ� RQH� HQ]\PDWLF� VWHS�� /HIW�� OHYHOV� RI� O\FRSHQH�� SK\WRHQH�� DQG�ϲϱϱ�

SK\WRIOXHQH� LQ� ULSH� IUXLWV�� $7�� EOXH� EDFNJURXQG�� +7�� \HOORZ� EDFNJURXQG�� (DFK� EDU�ϲϱϲ�

UHSUHVHQWV� PHDQ� �� 6(�� 'LIIHUHQW� OHWWHUV� LQGLFDWH� VWDWLVWLFDOO\� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFHV�ϲϱϳ�

DFFRUGLQJ�WR�)LVKHU¶V�PXOWLSOH�FRPSDULVRQ�WHVW��p< �������5LJKW��5HODWLYH�P51$�OHYHOV�RI�ϲϱϴ�

FDURWHQRLG�ELRV\QWKHWLF�JHQHV�GGPS2��PSY1� DQG�PDS LQ�IUXLWV DW�PDWXUH�JUHHQ��0*��DQG�ϲϱϵ�

EUHDNHU� �%.�� VWDJHV� KDUYHVWHG� IURP� SODQWV� JURZQ� XQGHU� $7� �EOXH�� DQG� +7� �\HOORZ��ϲϲϬ�

FRQGLWLRQV��7UDQVFULSWV�OHYHOV�DUH�H[SUHVVHG�UHODWLYH�WR�00�0*�±�$7�FRQGLWLRQ��$VWHULVNV�ϲϲϭ�

�
� p������� 

� p<������ LQGLFDWH� GLIIHUHQFHV� LQ� WKH� DQDO\VLV� RI� YDULDQFH� LQ� D� PXOWLSOH�ϲϲϮ�

FRPSDULVRQ�WHVW�ZLWKLQ�WKH�VDPH�IUXLW�VWDJH��0HWDEROLWHV�DQG�JHQHV�DUH�GHQRWHG�DFFRUGLQJ�WR�ϲϲϯ�

WKH� IROORZLQJ� DEEUHYLDWLRQV�� **'3�� JHUDQ\OJHUDQ\O� GLSKRVSKDWH�� GGPS2��ϲϲϰ�

GERANYLGERANYL PHOSPHATE SYNTHASE 2�� PSY1�� PHYTOENE SYNTHASE 1��ϲϲϱ�

PDS��PHYTOENE DESATURASE�� �&�� 5HODWLYH�P51$� OHYHOV� RI�PIF1a� FDURWHQRJHQHVLV�ϲϲϲ�

UHJXODWRU� JHQH LQ� IUXLWV DW� PDWXUH� JUHHQ� �0*�� DQG� EUHDNHU� �%.�� VWDJHV� KDUYHVWHG� IURP�ϲϲϳ�

SODQWV�JURZQ�XQGHU�$7��EOXH��DQG�+7��\HOORZ��FRQGLWLRQV��7UDQVFULSWV�OHYHOV�DUH�H[SUHVVHG�ϲϲϴ�

UHODWLYH� WR�00�0*� ±� $7� FRQGLWLRQV�� $VWHULVNV� �

� p<������ LQGLFDWH� GLIIHUHQFHV� LQ� WKH�ϲϲϵ�

DQDO\VLV�RI�YDULDQFH�LQ�D�PXOWLSOH�FRPSDULVRQ�WHVW�ZLWKLQ�WKH�VDPH�IUXLW�VWDJH��ϲϳϬ�

�ϲϳϭ�

)LJXUH����)UXLW�ORFDOL]HG�3+<$�DQG�3+<%��DUH� LQYROYHG� LQ�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�ϲϳϮ�

LPSDFWLQJ�O\FRSHQH�V\QWKHVLV�DQG�PDVWHU�IUXLW�ULSHQLQJ�UHJXODWRUV���$��/\FRSHQH�OHYHOV�ϲϳϯ�

TXDQWLILHG�LQ�ULSH�IUXLWV�IURP�0LFUR�7RP��07��FRQWURO�JHQRW\SH�DQG�IUXLW�VSHFLILF�PHYA��ϲϳϰ�

�PHYA51$L��DQG�PHYB2���PHYB251$L��NQRFNGRZQ�WUDQVJHQLF�OLQHV�JURZQ�XQGHU�DPELHQW��ϲϳϱ�

����&����&�� DQG� KLJK�WHPSHUDWXUH� ����&����&�� FRQGLWLRQV�� /\FRSHQH� OHYHOV� ZHUH�ϲϳϲ�

TXDQWLILHG�DQG�H[SUHVVHG�UHODWLYH�WR�07�IUXLWV�XQGHU�$7�FRQGLWLRQV�DQG�YDOXHV�DUH�PHDQV�RI�ϲϳϳ�

DW�OHDVW�WKUHH�ELRORJLFDO�UHSOLFDWHV�IURP�WZR�LQGHSHQGHQW�OLQHV�IRU�HDFK�JHQRW\SH��(DFK�EDU�ϲϳϴ�

UHSUHVHQWV� PHDQ� �� 6(�� �%�&�� 5HODWLYH� P51$� OHYHOV� RI� �%�� PSY1 �&�� DQG� PDVWHU� IUXLW�ϲϳϵ�

ULSHQLQJ�UHJXODWRU�JHQHV�LQ�07��PHYA51$L��DQG�PHYB251$L�EUHDNHU�IUXLW�VDPSOHV�KDUYHVWHG�ϲϴϬ�

XQGHU�$7�DQG�+7�FRQGLWLRQV��([SUHVVLRQ�OHYHOV�DUH�UHODWLYH�WR�07�±�$7�FRQGLWLRQV��Q� �DW�ϲϴϭ�

OHDVW� WKUHH�ELRORJLFDO� UHSOLFDWHV��(DFK�EDU� UHSUHVHQWV�PHDQ���6(��'LIIHUHQW� OHWWHUV� LQGLFDWH�ϲϴϮ�

VWDWLVWLFDOO\� VLJQLILFDQW� GLIIHUHQFHV� DFFRUGLQJ� WR� )LVKHU¶V� PXOWLSOH� FRPSDULVRQ� WHVW� �p< ϲϴϯ�
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�������RIN��RIPENING INHIBITOR��NOR��NON-RIPENING��FUL1��FRUITFULL1��FUL2��ϲϴϰ�

FRUITFULL2�� AP2a�� APETALA2a�� TAGL1�� TOMATO AGAMOUS-LIKE1�� PSY1��ϲϴϱ�

PHYTOENE SYNTHASE 1��ϲϴϲ�

�ϲϴϳ�

)LJXUH����7KH�HIIHFW�RI�3+<�PHGLDWHG�WHPSHUDWXUH�SHUFHSWLRQ�RQ�WRPDWR�PHWDEROLVP�ϲϴϴ�

UHJXODWLRQ��7KH�ULVH�RI�DPELHQW�WHPSHUDWXUH�VKLIWV�EDODQFH�WR�WKH�LQDFWLYH�SK\WRFKURPH��3U��ϲϴϵ�

IRUP�� ZKLFK� SURPRWHV� WKH� &KO� GHJUDGDWLRQ� SDWKZD\� LQ� VRXUFH� OHDYHV� WKURXJK� WKH�ϲϵϬ�

WUDQVFULSWLRQDO� XS�UHJXODWLRQ� RI� &KO� FDWDEROLF� HQ]\PH�DVVRFLDWHG� JHQHV�� $GGLWLRQDOO\��ϲϵϭ�

UHGXFHG�OHYHOV�RI�3IU�LPSDLU�FDURWHQRLG�DFFXPXODWLRQ�LQ�ERWK�OHDYHV�DQG�ULSH�IUXLWV��WKURXJK�ϲϵϮ�

WKH�WUDQVFULSWLRQDO�GRZQUHJXODWLRQ�RI�FDURWHQRLG�ELRV\QWKHWLF�DQG�PDVWHU�ULSHQLQJ�UHJXODWRU�ϲϵϯ�

JHQHV��ϲϵϰ�

�ϲϵϱ�

�ϲϵϲ�

 www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 
Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



��������	
�
	���


��������������	������

��������

�����������������	
������	����� !
�� ��"�����#���
���!�����������"���
	���	���������
�!��$
�
 !�����������
	���	��
�"�
�������
�� !�	���#!�%�&'�&(&)&*��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��


�������+��"�����������������	������

��������

��������������, ��� !
�� ��"��#����$�"	�!�	��
�"�
������
 �����	���	$$����
	��
�-���
	����$�
 	��$�"	�!�	����#	�����"�������������.	���#!�����/-���
	���%*'�&(�)&*&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��


�"�	���0��
�1��������	���	�23��4��
��	�5���	���.4��������	�����������/�������	�������%6������	
��$��"��	���	�#�	"��	������ ����� !��
��#����������7��"���
��	�����	
	-��
�"�
��"�
��
�� �-����
�����
���� ��������
��
�������"���	
	����� !
�� �"	�
�!�%%%'�*�)8&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��


�-���������	���.4���	9��
��������
�	���44����������������#�

��/����������:.��
�������4�4��;�"�����;������	��������� 	�����������
.�!����
 ���	"	
���$�� �
�������
	��'�����
	
�
	-��!���
	-����<,=���=�/�.���-���>�����	��������"������$�	"���-	�#�$��	

��
�	
	�����?���	
!�	��
�"�
�������
�.	�
�� ����#!�0������� 

��'@@��	���#@%��%%%%@��	�%&&(��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��


!������
,��;��?�� �
������������
"��"� �;A�"�������4����7	��
+��
���
��5+��;��?�� �/<�����%B��
�������
	�#�.����	�#�$��
���
�,���������	��,�"�
���4�����"��!������	��"���'�
��5�
�#��
���
������ ��
#����"!�B'�*���

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

.	��� �

	��/�������
.��=�	-�	���.4��;�"�����;�����#�

��/���������/�������	��������� 	�������%*���� !
�� ��"��	�	����$	�	���!
	"��	�����#���"�
����	�"�
 ���# �
 ����#���
	����$��!
�9	�	��������>	���	#���	�#�	��
�"�
��$��	
���4�	��
	$	�������
��*'�*8���

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

.	��� �

	��/���	���.4�����
�	���44��;�"�����;�����#�

��/����
 ����������	��������� 	�������%8������	
������	����� !
�� ��"��
��#���
������
	���	�#����	����
��� ��!�
 ��	�����������
���	��"�
����	�"�	��
�"�
���0��������$�/>���	"��
���.�
��!�(B'�&6*&)&68(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

.	
���/��:���
��,�����%&�������
�
���������
�� 	# �
�"����
����	����� ��#	�#���-	���"��
'���	��
	$	��$����"��
��������������
	����$
 ��
��
�����
������
������������
	����	������
�4�	�����C'��*&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

.�>��4������#�./��;�"	7������0��#���+/��+ �

�9�
+��<���40��4��	-�!�/���0�����;���������,0��D����
����:���
�
�����9��0�D�
D	##���
�����%6���/��&����
�����
 ��"��������	-��#��A
 �	��
���	����	���������
�.	���#!��6'�%BC)%BB�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

.��#	��/4��2	���
����;�����%C���� !
�� ��"��'�
��

�"	���������
	-������ �
���
	-�
	�������4	#���	�#���('�C6(8)C68&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��"�����������-�� ������.����	
��2
���������/������%����, ���	����,�"�"������!�
�"������
����
���	���-�����-��� ��"����
$���
	��������	�
����
	���������
�4	#���	�#�E�.� �-	���6'��(*��*��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

� ��#��<��2������-�0��
�����������0����F�	������� ��#�0;��+��	�����:	�-�����	�0�����%����
�
�"�
���4�����"��!������	��"�

�/,
�
�@/���#�����4�
�����	������#�
	-����#���
����$�$��	
��	���	�#������
�0�������(C'�B&()BC*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��������/��4��"	������G���������B���H���-���	�#�
 ����#���
��!�"�� ��	�"��
 �
�"�����
��
 ���/����
 A�!�	�� 	# �������
���0��������$
/>���	"��
���.�
��!�(�'��B&&)�BC&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�����
.��.	��� �

	��/��
�-�����������#�

��/���������/�������	��������� 	������%8���	# 
��/
 !���������
�>	��4	#���	�#�5�
����
	��
��#���
�������
���	��.	��!�
 ��	��;��	�#�,�"�
�����	
��	���	�#������
	����	������
�4�	�����B'�%&*��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

;�����	�����0	�<��4
�����I��:�J������
�����%*���
�?���
	
�
	-��"������$�
 ��� !
�� ��"���5���	# 
��	#����	�#�	�	
	�
	�#�� ��������

��-����"��
��4�	��
	$	�������
��*'�%&88C�  www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 

Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

/>�G�	
������1#�������.��#���

��.��#����K����
���K����0
������8���4����
	����$�	�
���������
����#�����$���?���
	
�
	-�������
	"���,�
�����
��	������	�#�
�"�
����-����"��
����������.�������
�.	���#!�8'�%&%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�� ���4��.�7A��

��3��	��H��
�7�"�4
�������?�
��L� �	��
��4��	��4��3��	"�D��
�9	���4��4����4��5 �����L��
� ���!����D�����D��#�;�
����#�0�����%*��������������
	���������;���# 
��������
�4
����'�����
�������������������#�"��
�=�
	���������
	����	������

4�	������8'�%%C*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��������;���	�
����������A�!�;/��.��"��!������������
���	��
	����$� 	# ����$��"������	?�	��� ��"�
�#��� !�A	
 �� �
��	��������!
��
��
	���
��
 ��"�
����	�����$	�	�#��$�����
�	�������	����, ������
�0��������C'�66%�668�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��7		�<��,���9�����+�����3��=#���A����<����"�� 	"��3��,�"����4������#�A��4����!���9	�<��=9�7	"��+��+���"��,�����%*���� �
�
���	�
�����	-���
�"����
�������������
 ���	$�
	"���$�	
��� �
���
	-�
����
�
����������	�#���$�
 ��3�
	�����
����"!��$�4�	������%%C'�B��()
B�%%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

:��"�#���:���������;�����������
�4�������
.��4	"�����!�����������
��.������1#�����������	G����������� 	��������	�������%8��
��<,=���=�/���53,/�
�,53:��
�,=��&�"��	�
����	# 
�����������
�	����
	����$�
���� ������	��!�
 ��	�����	�#�
�"�
��$��	

�	���	�#������
������E�/�-	���"��
�C�'�%&�8)%&BB�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

:��
��4+��4 ��"��4��4��
	��������+	��"�	��2��
������
 �+��4�����9� "	�<��4 ��"��������%C�����"���>������ 	$
	�#�	�
����
	�����$
� !
�� ��"�����#���
��$��	
���-����"��
�	��
�"�
�������
�����������/�-	���"��
�&*'�%(88)%*���

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

:�!��������$�
�

���44��� �	�
�.���	���.4������	�����J�
���
�	����4�����%C���;	$$����
���� ��	�"��
����������	����$���� ����� !��
;�� !
!��
	������	�#����	
��	���	�#��������$�4����������	��,�"�
�������
�� !�	���#!�%(('�CC)6(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�J�
���
�	����4�����%&���H���
�����
 ���	�� �"	�
�!��$�� ����� !�������9��A�������
�����������.	���#!�8�'�6�6)6%*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

����#���������# �	��+/��4��9	������.��#	��/4��.	�����
����+��2	���
����;��3��	��A�;
�����%B������%���#���
����	# 
��
�"����
����
�����	����	����	#���	�#�������
���
�������"�����
��$�� !
�� ��"��.�� �
����	���	��
���	����	����������	�#���$�
 ��3�
	�����
����"!
�$�4�	������%%('�8(�&)8(�8�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

5��#�9	�3��+	��� 	
��+��+�#�A��,��,���9��
��H����=��4 	"�������,�9����������%6���� !
�� ��"��.����	�
���
 ����#���
	����$
� ����� !���.	��!�
 ��	��
 ���# �,������	�
	�������#���
	����$�� �������:H3C�	���	���4����	�#������4�=3/�%�'
%��%&*%@7�������������%&6C�8�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

5� 	���
��,�"��,�����7��� ��������������$�#����>� ��#�����������!��
���
����������A�
���������# 
�!�����	���������#�����	$������

���	�����	������
�������	�$����
�/���!�
�"���$�/��
�+��	"��
���%C�'%�B�C��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

0��#�0���;�"	7������+��������.	�A���4��/����;��:������+ �

�9�
+��.�>��4��� �������A���2�����
	7��4��+�"������:���
�
�����9��0��
4� M$���/��0��#���+/��D	##���
�����%(���� !
�� ��"���$���
	������
 ��"���������	��
���	����	���4�	�����&6C'�88()88B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+����-��������	������.���� ������#��0����������-��2��;���,������	��
�����������;��.�>
������
�#����
�:���������#���
�����%%��
,������	�
�"��������
����	
�����$	�	�#�4 �A�, �
�
�/,
�
���5������7�����#���
����$�,�"�
�����	
��	���	�#��, ������
�������&'�B�&)
BC%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+���9 �$$����0��+��"����������4� ��������/���+����	�9��5��+����	�9��/����� ��
��0��+�������$�������

������������	������

����
 www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 

Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



�%BBB���� ����
��	��
	����$�
 ��#���������	�#�
 ��������
�	���$�� !
�� ��"��.��	��
�"�
�������	���
	$	��
	����$�"������������	����	�

A��"�
��
������������������������:�������:���
	����(%'�B�%)B�*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+���9 �$$����0��4� ��������/���2��,�	����
��+�������$����+����	�9��/���%BB*���� !
�� ��"�����
�����$���
 ��!��	���	��!�
 ��	��	�

�"�
�������	�#�'�
���!�	����	�#�� �
�"��� �#��	��"�
��
���� �
�� �"	�
�!������ �
��	���#!�(6'�&*C)&8%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+���9 �$$����0��2���,�	����
���������.
���������	������

�����3�#�
��	�
��+�������$�������

�����+����	�9��/���%BB(������������
����!�	���$�
�	�"�
��
���������	��
�"�
��	��	��
���
 ��,�	�������	��
 ��#���������	�#�
 ��������
�	���$�� !
�� ��"��.%������
��%BB'�%6�)
%6*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+	"�+��0���#�0��+	"�0������3��+	"��/������4��+	"�4���� �	�:�����%(����5�%���#���
�������
	����-����"��
��!��������	�#
� �
��!�
 �
	��#�����	��
 ���������"	������������
�B'�%C%6)%C�*

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+�����0��:	�-�����	�00�����%%���:���
	����������
�����$�,�"�
�����	
��	���	�#�����F���	
!�


�	��
����
��������-	�A��$�:���
	���C6'
C%)6B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

+�	�	��
��
�-�!����
�����,��,	���!��
����������3���D 	
���"�:�������9�	��+
������B��������
��	# �,�"����
�������	�
���
���
�
	����	�
����
�
�� 	
��
������?�	���
 �������,������	�
	������
����5�C��������
�.	���#!�%B'�C�8)C%&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

������-��:5��+���9 �$$����0��.�����
M�
���0����
��	����+����	�9��/���������	������

��������

������%BB8������������������!�	���$
��<
�	��A	���
!�������� !
�� ��"��
���$	�	��
�"�
��
���$�
�"�
�������
�0�������%C'�(6&)((��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

������-��:5��+���
��,����������4����
����0�����# ����0��.�����
��
���0��4�K��������
��	����+����	�9��/���������	������

��������


�����%BB8����� ����
��	��
	����$�
�"�
����<.%�����	���
	$	��
	����$�"�����������$��
��	��$����"�
��
��������������
�����������.	���#!
&8'�%%&*)%%C(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��#�	�����+��������.��#	��/4����7��������3�"������	�
��������
��D	##���
��4� M$���/��2	���
����;��������00�����%(���� !
�� ��"��.
	�
�#��
����	# 
�����
�"����
�����	#�����	��
���	����	���4�	�����&6C'�8B*)B���

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��#�	�����3	�
�����4�������������
�4��������00�����%*���������
	��������	#����	�#��$��	# 
�����
�"����
���������	������
�������
�0������
B�'�(8&)(B*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�	���.4��:��"�#���:��,���� �.��
�-��������4	�-��/���4	�-��:����, 	���"���	9�"���2������	�
�;��;�"�����;�����#�

��/��3�#��	��
�,4��.������� �4������� 	��������	�������%*������	����
	����$�������������������	�
���#����	"���-���$��� !�$��	
�!	���������

� !�	���#!�%*6'�**�B%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�	���.4�����4�

��3���������;��
�"�	���0������� 	��������	�������%C�������
���#����	�#'�/-���
	��������>�����	����$�
�"�
���4�����"
�!������	��"����� !
!��
	������!"����:����6C('�&6B)&((�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�	�����4 ���L��L ��#����D��#�F�����%6�����#���
	����$�����
���	��"�
����	�"�	��
�"�
�����������������
�8'��8)&B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

������
��.��;N
�����������	��4�����
��.�

��A�#�/�����	������
��	����0�������
�-������������	#�����������	���������%(���,�"�
��$��	

����
���	���	��!�
 ��	��	����7��
���
����
�����	���	�#����#����	����!����	# 
���������
�"�� ��	�"������
�0�������86'�%�*)%%B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�����	��4��
�����,��;��9��;��D 	
���"�:������9 �������������8���� !
�� ��"��"��	�
���	� 	�	
	����$�� �����-�	������	�-��-��
��#����
	����$�#��A
 ����"�
	�#������
������	�
	���$��
���������
�0�������6&'�&%�)&�&�

 www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 
Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

���;���	�O��:���<��� ��0�����#�4��<������3����0����	��������%(�����!�
�� ��"��%�	�
����
��A	
 ��5�C�
����#���
�� 	# �
�"����
����
"��	�
��� !����
!������#�
	���	�����������
��������	# 
���������	�#���$�
 ��3�
	�����
����"!��$�4�	������%%&'���C)��B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

���
	��:����	-����������-	��;��,�����"���0���F��	���������
��/�����%(���� !
�� ��"��������
��#������	#����	�#���
 A�!�����-��#�

����
�#��	�
	����!���#���
�����	# 
�	�������
������	�
	�������
A��9��3�
������""��	��
	����*'�%%C&%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

���
1����:���1��0�����?�/��F��	��������������;	���
�,��#�
	�#��$��	# 
�4	#�����
�������"�
����4�	������88'�86B)86B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

3�9�"�����������"�
��������9�
�����H����=��3�#�"����<���	��� 	9�����,�9�������5� 	9�A���������B���/�
��	���-���>�����	����$�
 �

������	�
	���$�
���=�:�+%�	�������� ��������
���-����"��
�	������#������	��������������
������� !�	���#!�6�'�%B&&�%BCB�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

3#�!�����2��2������-�0,��:������3/��L ��#�<��L ��#�4����	�L��:	�-�����	�00�����%C���,�"�
��:=�;/3���5+/�,������	�
	������
���
��-��������������:���	��
��, �
�����
	������	�#����	
�;�-����"��
������	���	�#������
�������('�686)(�%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

= �4�����
#�"��!�.������%C���� !
�� ��"����������
������	��
�����
�����$��	�
	��
������
���$�����������������
	��#�����>�����	��
���	�#���
���#������	#���	�#������ �
�"��� �#����	�������
	����	������
�4�	�����6'�%*%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

���9�/��+	"�<��� �	�:�����%8���� !
�� ��"��.���?�	�����5��;�#����
	�������4�?���
��
	���
��5�������	# 
��������������������D	��
���#���$��	# 
�����	
	���������
������&�'�%�**)%�B��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

F	��<���	����+	"��0������������� ���������%B���;�!
	"��
�"����
����	����������!�� !
�� ��"���3�
������""��	��
	����%�'�%C��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

F�����������
�"�	���0��=
�	���43��;�$$!�,������P�����4	�-��02�����:���!����
�1�����.��"Q�����������	��
���������	��������	�������%&��
,������	�
	�������#���
	����$�
���� ������	��!�
 ��	��	��
�"�
�������
�����������.	���#!�8%'�&�B)&�6�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��!������/4���%B(&���, �������$�������	
��
���
� 	# ��������������
�������?����
�	��	������
����"	�������!��, ��0��������$������.	���#!
%*'���8)�%��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

���9A����3���4��<�4����#��	���0�������(���� !
�� ��"��4
���
��������4	#���	�#���� ��	�"���
��������-	�A��$�����
�.	���#!�6*'�8&*)
868�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�������;��:��"�#���:�������
���	���.4������� 	����;��4�

��3������	�������%(���� !
�� ��"��5�
����
	�#����
������5����	��4�����"
�!������	��"'�;	-���	
!���-���
	����!� 	�
��!������>�����	������$	�	�#����	�#��	$$����
���-����"��
�����������������4�=3/�%%'
%��%&*%@7�������������%(6B�B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

�������;��,���� �.��.	��� �

	����L��������	����
�-�����������#�

��/����� �/54��3�#��	����,4������� 	��������	�������%B��
;�A���#���
	����$���<,=���=�/�53,/�
�,53:��
�,=��C�	�$������������
���-����"��
�����$��	
�������
	��������
�� !�	���#!
%8%'�%&(��%&*��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4�	�	�<���	�9���
��:�����	��$$��������%*������
�������
	��������	#����	�#�	������
�'���
��
�������
 �
��
 ��"�
����������3�A�� !
���#	�

%B�'�66(�6(6�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4�9������<��0���#�0��+��#��<��+	"�0�����9�3���� �	�:�����%C���� !
�� ��"��	�
����
	�#�
������	�
	���$��
�����5�C������5�6�	�����
���$������������	��
���	����	���3�
������""��	��
	����6'�C(&(�  www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 

Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4 �����9��
��F��	�������%B8B���3�-���� !
�� ��"����?�������	��
���	����	��
 ��	���'��
���
������-���
	���������	$$����
	����>�����	��
�$�������
���#���
��!�� �
������
���$�"	�!��:�����E�;�-����"��
�&'�%*C6)%*6*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4	"��;
��:�"���0
������&���/�
	"�
	����$�-�#�
�
	���A�
������
��
������ �
��!�
 �
	��
	����������$��"�����
������$���
����'��
��"���	�����$�	��	��������������	?�	��A�
�������� ����� !���������
	���$��
��������"�
��4���	�#��$�/�-	���"��
�8C'�6�()6&*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4��#�<��<��#����:���4��L ��#�D���	����+��	�.�����%C���
#��
�	##������������9�	����������$��������������?�	����
 ������

������	�
	���$��
�����5�&�C������6����������������
�*'�%**(�%*8*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4�	� ������
�"�	���0��:�
�����+���	�	
�������;J�"�������:�������:������	����+�������������%*���/����
	��������$���� !
���9	��������

���� �����	��
���������
����"�	�����	# 
�����
�"����
�����
�����	��
�"�
���0��������$�/>���	"��
���.�
��!�(8'�68C6)686(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4�	� ������:�������:��+�������������%(����	�	��
�
	�>	���
�����:����
��	�	����"����	�#�������,�"����
����4
�����	��,�"�
������
��
����
	����	������
�4�	�����*'�%(*�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4
�� �������:�����9 ���������,���!��0������B����5�&�	���������������$�� ��������
���-����"��
���������	�#���$�
 ��3�
	����

����"!��$�4�	������%�('�*(6C)*(6B�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

4�A�������9�
�������������/��4 �"!��
��
���:!�"$	�00��3#�!���3,��+���	�4���	# 
$��
�;
���� ���
����+����7	
��+�����%�����	# 

�"����
�����$$��
������ �
��!�
 �
�����
	
	��	�#�������#���"�
����	�"����	�#������>����	���	��"�	����L���"�!������#���
!���������

� !�	���#!�����.	�� �"	�
�!�C8'�%�C)%&��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

,�9� �� 	�4������
��3������8�����A������-	���"��
����
���������������
��� �
�	� 	�	
	��R�,������	������
�4�	�����%&'�%*8)%8��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

,������=�
	��:��0� ��������������+���.���
�����
�0��4
�A��
�+��4
����:������1#�����������	G���������	��!�+0�����%C���, ���<6��5�
��#���
��!�������������	��
����	# 
�����,�"����
�������
�����$�� �
��!�
 �
	��:����,������	�
	�������4�:���
	���%�'
%��%&*%@7��������#���%��CC%(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

,�"�
��:���"��������
	�"�����%����, ��
�"�
��#���"����?���������-	����	��	# 
��	�
��$��� !�$��	
��-���
	����3�
����C86'�(&6)(C%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

2���/�������0��;��0��#�;���;��2�	���
���D���������,
������	�9�40�����%6���� ����
��	��
	����$�
 !��9�	���	�	��"�"�������$��"
�!������
��	������ 	# �������
���!�"����������!��"	����	"���
	�����.	�� 	"	����
�.	�� !�	���
�
����.	�"�"�������%8C8'�%&%B)%&&��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

2��	9�-��2��2��9��!	�L��4��������������9�-�����3�#����5��+G-����������-��2��.�� �-�����:�����:��4 ��9�!�,;������
��������%%��
5���������, ��"��
��	�	
!��$�, !��9�	����"�������	��5��������/"	

	�#����-����������A	
 �, ����.	�� !�	����,�� �	?���������

� !�	���#!�%6*'�B�6)B%(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

D�
���������%B68���4
�	�	�#��$�,	�����4��
	����$���/���
�����	�������!�A	
 ����-!���
���'�55��
���	��
	����$�4���
	�������
�	�	�#�����
����.��	�"��, ��0��������$������.	���#!��6'�*�*)*&��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

D��������
���%BBC���, ������
������
��"	��
	����$�� ����� !����������������A�������
�
�������
���	������	�#�-��	�������-��
��A	
 
����
��� �
�"�
�����$��	$$����
�������
	����0��������$�����
�� !�	���#!�%CC'�&�*�&%&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

D������0���4� ��������/���4"	
 ����+�������$����+����	�9��/����������� !�	���#	����	�
����
	�����$�� !
�� ��"���
��.%�����.��	��
 � www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 
Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.



���
�����$���-����"��
�	��
�"�
�������
�0��������C'�&C6)&6(�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

<�"��	�D��-������""�����4������B���/$$��
��$����	����
�
	-����;�$	�	���!����
 ��,�"����
��������������$��=��
��	"	��
	�����
�
�������	����
�
	-�
	���4
�
�'�5��	# 
��$��"�,����#��	��,�������A	
 ���������
"���
���$����	����
�
	-���������
�� !�	���#!�%6%'
��*&)��8��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

<����O<��D��#�����L ���O;������<.�����;F�����%(���������$�
 ��
�"�
��3����	���	�#�"�
�
	���	����#���
	�#�$��	
�?���	
!�����	��
��
��	�#�	,�
F����
�	�����$	�������!�	������4�=3/�%%'�%��%&*%@7�������������%(C&&6�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L ��#�<���	��L��� ���<������0��.	�<�����%6�����<,=���=�/�53,/�
�,53:��
�,=��6���5�6�����	
	-��!���#���
������9�	������
���������������� ����� !�����#����
	���	��
���	����	�������
�4�	������&*'�6*�(8�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L ��#�<����!���=���$�	$$���
��4 	����,�����"���0���4�����,���F��	���������%&���
�F���
�
��$��5����������
�������-	�����
,������	�
	�����!����
�����4	#���	�#�����, �
���#���
���4����	�#����� �#����	��
 ���# �;	$$����
	���/>�����	�����

���	�#��$
4 �����,��#�
�:�����	��
���	����	������4�:���
	���B'�%��%&*%@7��������#���%��&�CC�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L ��#����4 ��9�!�,;������B���� �
��!�
 �
	������
����
�������
��������
���$��>�������"�����
�� ��
��
������� �
��!�
 ��	��������� 
%��'��B�C&�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L �������	��.���	���4��D��#�O���������;.������#�<������#����<���<��.�����4���	�	�����;������0���/��	�

�0��/A��
����0��������5
���	�,�
�	��/���	��F�����
�������S�����������#�4����T������0��������
���D����� �;��D��#�,��D��;���	��L��L ��<��L ��L��
����#�4�����%*��
,�"����
����	����������������#������!	������$�"�7���������	��$����	���������
���
	"�
�����������	�#���$�
 ��3�
	�����
����"!��$
4�	������%%C'�B&�()B&&%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L ������L ��#�;��L ���<��D��#�D��<��#����,�	�����	�������O�����%(���, ��;	$$��������$�� !�	���#	�����������
��"	��� ��#���	����	��
���-���
���
�
	���
��;���# 
�����
��������"�	����.�
 �4
������������
	����	������
�4�	�����*'�%C*%�

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

L ���<��O���F��L ��#�;���-����=��<���	�0�����%B���,���,������	�
	������
����
����	�
��A	
 ���<,=���=�/�53,/�
�,53:��
�,=��C
������<�,=���=�/�%�
����#���
��, ��"�"��� �#����	��	��
���	����	��
 ��	�����	4�	�����%6'�(���(%��

��������	�
��
�������
��
�������������
��	�
��
��������
��������	�
��
�������
��

��"��
	�#�	�
����
�

, ����
 �����������������"��
	�#�	�
����
��

 www.plantphysiol.orgon May 14, 2020 - Published by Downloaded from 
Copyright © 2020 American Society of Plant Biologists. All rights reserved.


