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玉米卷叶突变体 ｒｏｌ１ 的遗传分析与基因定位
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(中国农业科学院作物科学研究所ꎬ北京 １０００８１)

　 　 摘要:叶型是作物理想株型育种的关键因素之一ꎬ发掘叶片发育相关基因对作物理想株型育种以及叶片发育的分子遗

传机理研究具有重要意义ꎮ 在玉米转座子 Ｍｕｔａｔｏｒ 活性系的杂交后代中ꎬ鉴定到一个玉米叶片卷曲的突变体ꎬ命名为 ｒｏｌ１ꎮ
突变体 ｒｏｌ１ 在拔节期可明显观察到叶片内卷的表型ꎬ遗传分析表明ꎬ该卷叶表型受单隐性基因控制ꎮ 将玉米骨干自交系

Ｂ７３ 和 ｒｏｌ１ 杂交ꎬ构建遗传定位群体ꎬ利用 ＢＳＲ￣Ｓｅｑ 技术ꎬ对 Ｆ２分离群体中的卷叶和展叶表型单株分别取样混池ꎬ进行转录

组测序ꎬ将 Ｒｏｌ１ 基因粗略地定位在玉米第 ５ 号染色体 １６５ ~ １８５ Ｍｂ 区间内ꎮ 进一步利用遗传分离群体中的卷叶表型单株

缩小定位区间ꎬ将 Ｒｏｌ１ 基因定位在 ＳＳＲ 标记 ｕｍｃ１８２２ 和 ｕｍｃ１１５５ 之间ꎬ物理距离为 ５ Ｍｂꎮ 本研究为 Ｒｏｌ１ 基因的克隆和功

能研究奠定了基础ꎮ
关键词:玉米ꎻ卷叶ꎻ突变体ꎻ基因定位
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玉米作为我国第一大作物ꎬ提高玉米产量对保

障我国粮食安全具有重要意义ꎮ 叶片作为主要的光

合器官ꎬ通过调节光合作用影响植物的生长发育ꎬ所
以叶型在理想株型育种中是一个非常重要的农艺性

状ꎮ 叶片适度卷曲能够通过维持植株直立姿势ꎬ降

低群体间的遮阴性ꎬ来提高植物的光能利用率ꎬ进而

获得高产ꎮ 因此ꎬ对玉米卷叶相关基因进行克隆和

功能研究ꎬ对玉米株型研究和提高玉米产量具有重

要意义ꎮ
根据叶片卷曲的原因可将卷叶分为:环境应



植　 物　 遗　 传　 资　 源　 学　 报 １９ 卷

答型卷叶和遗传调控型卷叶ꎮ 环境控制的卷叶表

型往往是可逆的ꎬ该表型受某些特定的环境因素

诱导如干旱胁迫、高光强和高温ꎮ 在水分胁迫下ꎬ
卷叶可以减小气孔导度降低水分散失[１] ꎮ 水分胁

迫一旦解除ꎬ泡状细胞吸水ꎬ细胞膨压升高ꎬ气孔

打开ꎬ叶片进而伸展[２￣３] ꎮ 遗传控制的卷叶表型ꎬ
受一个或多个隐形基因调节ꎬ有的则受不完全显

性单基因调控ꎮ 在对拟南芥、金鱼草、水稻和玉米

等叶发育突变体的研究中ꎬ发现卷叶相关基因大

多参与了叶片近￣远轴极性的建立ꎮ 叶片近￣远轴

极性的特异性依赖于调控基因的时空特异性表

达ꎬ其中 ＨＤ￣ＺＩＰ ＩＩ / ＩＩＩ、ＫＡＮＡＤＩ ( ＫＡＮ) 和 ＹＡＢＢＹ
(ＹＡＢ)等基因家族以及 ｍｉ￣ＲＮＡ１６５ / １６６ 等因子参

与了该调控过程[１ꎬ４￣５] ꎮ 在拟南芥中 ＨＤ￣ＺＩＰ ＩＩＩ 基因

家族主要有 ５ 个成员ꎬ其中 ＰＨＡＢＵＬＯＳＡ (ＰＨＢ)、
ＰＨＡＶＯＬＵＴＡ(ＰＨＶ)和 ＲＥＶＯＬＵＴＡ(ＲＥＶ)主要在茎顶

端分生组织和叶近轴面表达[４] ꎮ 拟南芥 ＨＤ￣ＺＩＰ
ＩＩＩ 功能获得突变体ꎬ植株茎的维管组织分化异常ꎬ
侧生器官近轴化分化ꎬ叶片不再平展[６￣７] ꎮ 玉米

Ｒｌｄ１(Ｒｏｌｌｅｄ ｌｅａｆ１)编码 ＨＤ￣ＺＩＰ ＩＩＩ 转录因子ꎬＲｌｄ１
突变后其转录本在远轴端不能为 ｍｉ￣ＲＮＡ１６６ 识别

切割ꎬ导致叶片远轴端细胞呈现近轴端分化ꎬ叶片

出现内卷表型[８￣９] ꎮ ＨＤ￣ＺＩＰ ＩＩＩ 限定在叶片近轴面

表达 受 ｍｉ￣ＲＮＡ１６５ / １６６ 负 调 控ꎬ 而 ｍｉ￣ＲＮＡ１６５ /
１６６ 表达则限定在远轴端ꎬ两者共同决定了叶片近

轴端极性的建立ꎮ ＫＡＮＡＤＩ 突变后ꎬ植株侧生器

官的远轴端出现近轴端分化ꎬ叶片极性遭到破

坏 [１０] ꎮ 植物特异的 ＹＡＢＢＹ 基因在叶原基中呈不

对称表达ꎬ参与了叶片极性的建立与维持 [１１￣１２] ꎮ

玉米 ＹＡＢＢＹ 基因突变体 ｄｒｌ１ ( ｄｒｏｏｐｉｎｇ ｌｅａｆ１ ) ꎬ叶
片长度、宽度ꎬ叶夹角ꎬ节间长度和直径发生了变

化ꎬ并且 ｄｒｌ２ 加剧了这一表型 [１３] ꎮ ＫＡＮＡＤＩ 和

ＹＡＢＢＹ 表达受 ＨＤ￣ＺＩＰ ＩＩＩ 负调控ꎬ决定了叶片远

轴端细胞的发育ꎮ 从分子层面上ꎬ叶片近远轴极

性的建立与维持受转录因子和小 ＲＮＡ 分子间拮

抗性调控ꎮ
本实验室在玉米转座子 Ｍｕｔａｔｏｒ 活性系的杂

交后代中ꎬ发现了一份玉米卷叶突变体ꎬ命名为

ｒｏｌ１( ｒｏｌｌｅｄ ｌｅａｆ１)ꎮ 在玉米拔节期突变体 ｒｏｌ１ 明显

表现为叶片内卷褶皱ꎬ且该表型在自交多代后仍

能够稳定遗传ꎮ 本研究对该突变体进行遗传分析

和基因的初定位ꎬ为进一步基因克隆和功能研究

奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 试验材料

玉米卷叶突变体筛选自玉米转座子 Ｍｕｔａｔｏｒ 活
性系的杂交后代ꎬ多代自交ꎬ卷叶表型可稳定遗传ꎮ
将玉米骨干自交系 Ｂ７３ 和 ｒｏｌ１ 杂交ꎬＦ１再自交后ꎬ获
得 Ｆ２遗传分离群体ꎮ
１􀆰 ２　 表型统计与分析

２０１４ 年夏季在北京种植 Ｆ２遗传分离群体ꎬ以
叶片内卷褶皱为指标ꎬ在拔节中后期对分离群体

进行表型鉴定并记录ꎮ 卡方测验由 ＳＡＳ ９􀆰 ３ 软件

分析ꎮ
１􀆰 ３　 Ｒｏｌ１ 基因的初定位

采用 ＢＳＲ￣Ｓｅｑ 方 法 对 目 的 基 因 进 行 初 定

位 [１４] ꎮ 从分离群体中分别选取约 ３０ 株卷叶表型

单株和相应数目的正常表型单株ꎬ分别取等量叶

片混合ꎬ构建突变体池与正常样品池ꎮ 分别提取

总 ＲＮＡꎬ在北京贝瑞和康生物技术有限公司利用

ＨｉＳｅｑ２０００ 仪器完成转录组测序ꎮ 参考 ＢＳＲ￣Ｓｅｑ
方法分析流程 [１４] ꎬ对两个样本的测序结果进行

分析ꎬ利用与突变体性状连锁的 ＳＮＰ 标记进行

Ｒｏｌ１ 基因定位ꎬ根据计算结果分析得出 Ｒｏｌ１ 基

因的初定位区间ꎮ
１􀆰 ４　 进一步缩小 Ｒｏｌ１ 基因定位区间

在 Ｆ２遗传分离群体中ꎬ鉴定卷叶表型单株ꎮ 采

用 ＣＴＡＢ 法提取亲本、Ｆ１和 Ｆ２群体中卷叶表型单株

ＤＮＡꎮ 从 ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ. ｍａｉｚｅｇｄｂ. ｏｒｇ 网站中ꎬ选择均

匀分布在 Ｒｏｌ１ 基因初定位区间附近的 ６３ 对 ＳＳＲ 标

记ꎬ在亲本间进行多态性分析ꎬ选择多态性标记用于

基因定位ꎮ ＰＣＲ 反应体系为 １０ μＬꎬ包含 ２ × Ｔａｑ
ｂｕｆｆｅｒ ５ μＬꎬ模板 １ μＬ (１００ ｎｇ 左右)ꎬ ｐｒｉｍｅｒ Ｆ
０􀆰 ５ μＬ(１０ μｍｏｌ / Ｌ)ꎬｐｒｉｍｅｒ Ｒ ０􀆰 ５ μＬ(１０ μｍｏｌ / Ｌ)ꎬ
ｄｄＨ２Ｏ ３ μＬꎮ ＰＣＲ 反应程序:９４ ℃ 预变性 ５ ｍｉｎꎻ
９４ ℃变性 ３０ ｓꎬ５８ ℃退火 ３０ ｓꎬ７２ ℃延伸 ３０ ｓꎬ３２ ~
３５ 个循环ꎻ７２ ℃ 充分延伸 ７ ｍｉｎꎮ ＰＣＲ 扩增结束

后ꎬ取１ μＬ 产物进行 ６％ 非变性聚丙烯酰胺凝胶电

泳ꎬ最后银染检测[１５]ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ｒｏｌ１ 突变体田间表型

大田种植卷叶突变体 ｒｏｌ１ꎬ田间调查发现ꎬ在玉

米拔节期能够明显观察到卷叶突变体 ｒｏｌ１ 的卷叶表

型ꎬ表现为叶片中上部内卷褶皱(图 １)ꎬ并且干旱环

境下 ｒｏｌ１ 的卷叶表型会加剧ꎮ

８３９



　 ５ 期 刘　 慧等:玉米卷叶突变体 ｒｏｌ１ 的遗传分析与基因定位

图 １　 Ｂ７３(左)和 ｒｏｌ１ 突变体(右)田间表型表现

Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｌｅｆｔ ｉｓ Ｂ７３ ａｎｄ ｒｉｇｈｔ ｉｓ ｒｏｌ１ ｍｕｔａｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ

２􀆰 ２　 ｒｏｌ１ 卷叶突变体的遗传分析

突变体 ｒｏｌ１ 与自交系 Ｂ７３ 杂交的 Ｆ１ 植株叶片

发育正常ꎬ表型为平展叶ꎮ 将 Ｆ２分离群体种植在北

京顺义ꎬ拔节期进行表型调查ꎬ从来自于一个单穗的

２１２ 个后代中ꎬ鉴定到 ４９ 个卷叶单株ꎻ从来自另一

个单穗的 ６０ 个后代单株中ꎬ鉴定到 １６ 个卷叶单株ꎮ
卡方测验表明ꎬ该分离比符合 ３ ∶１ 孟德尔遗传分离

比例(表 １)ꎬ说明单隐性基因控制该表型ꎮ

表 １　 卡方测验和 Ｆ２群体卷叶分离情况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈｉ￣Ｓｑｕａｒｅ ｔｅｓｔ ａｎｄ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｒｏｌｌｉｎｇ ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｉｎ Ｆ２ ｓｅｇｒｅｇａｔｉｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ

群体

Ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ
总株数

Ｔｏｔａｌ ｎｕｍｂｅｒ
展叶数

Ｎｏ. ｏｆ ｆｌａｔ ｌｅａｖｅｓ

卷叶数

Ｎｏ. ｏｆ ｒｏｌｌｅｄ
ｌｅａｖｅｓ

比例

Ｒａｔｉｏ
Ｐ 值

Ｐ ｖａｌｕｅ
χ２

是否符合

Ｗｈｅｔｈｅｒ ｆｉｔ ｔｏ
ｅｘｐｅｃｔｅｄ

(Ｂ７３ × ｒｏｌ１ )Ｆ２ － １＃ ２１２ １６３ ４９ ３ ∶ １ ０􀆰 ５２５８ ０􀆰 ４ 符合

(Ｂ７３ × ｒｏｌ１)Ｆ２ － ２＃ ６０ ４４ １６ ３ ∶ １ ０􀆰 ７６５６ ０􀆰 ０９ 符合

２􀆰 ３　 Ｒｏｌ１ 基因定位

采用集团分离分析法(Ｂｕｌｋｅｄ Ｓｅｇｒｅｇａｎｔ Ａｎａｌｙ￣
ｓｉｓ)ꎬ从 Ｆ２分离群体内中选择卷叶单株和平展叶单

株各 ３０ 株ꎬ混样构建两个表型池ꎮ 分别提取总

ＲＮＡꎬ进行转录组测序ꎮ 按照 ＢＳＲ￣Ｓｅｑ 流程分析ꎬ结
果表明ꎬ在 １０ 条玉米染色体中ꎬ只有 ５ 号染色体能

够检测到一个极显著的峰(图 ２Ａ)ꎬ粗略将 Ｒｏｌ１ 基

因定位在 １６５ ~ １８５ Ｍｂ 的区间内 (图 ２Ｂ)ꎮ
２􀆰 ４　 进一步缩小 Ｒｏｌ１ 基因定位区间

结合 ＢＳＲ￣Ｓｅｑ 定位分析结果ꎬ在 ５ 号染色体

１６５ ~１８５ Ｍｂ 区间内筛选多态性分子标记ꎮ ６３ 个 ＳＳＲ
标记中ꎬ有 １３ 个标记在亲本间存在多态性(图 ３)ꎮ

进一步用这 １３ 对 ＳＳＲ 标记ꎬ对 Ｆ２ 群体中分离

出的 ７８ 个卷叶表型单株ꎬ提取 ＤＮＡꎬ进行基因型鉴

定ꎮ 对鉴定结果汇总ꎬ发现交换单株数目从左

(ｕｍｃ１３４９)到右(ｕｍｃ１８２２)呈现递减趋势ꎻ而交换

单株数目从右(ｂｎｌｇ２７８)到左(ｕｍｃ１１５５)呈现递减

趋势ꎮ 最终ꎬ分别在 ｕｍｃ１８２２ 和 ｕｍｃ１１５５ 标记处ꎬ

检测到最少的交换单株ꎬ说明 Ｒｏｌ１ 基因位于这两个

ＳＳＲ 标记之间ꎮ ｕｍｃ１８２２ 位于 ５ 号染色体 １７５ Ｍｂ
位置ꎬｕｍｃ１１５５ 位于 ５ 号染色体 １８０ Ｍｂ 位置ꎬ因此

Ｒｏｌ１ 基因定位的物理区间为 １７５ ~ １８０ Ｍｂꎬ区间距

离约为 ５ Ｍｂ(图 ４)ꎮ

３　 讨论

目前ꎬ对叶片近￣远轴极性发育的研究较为清

楚ꎮ 叶片近￣远轴组织或细胞的改变ꎬ往往会造成叶

片形态的异常ꎮ 根据已解析的卷叶突变体ꎬ可以将

调控 因 子 分 成 三 大 类: 转 录 因 子、 小 ＲＮＡ 和

酶[１６￣１８]ꎮ 调节因子主要在叶片近远轴极性建立、维
持和细胞分化两个层面上ꎬ影响叶片卷曲ꎮ 水稻

ＳＬＬ１( ＳＨＡＬＬＯＴ￣ＬＩＫＥ１)编码 ＳＨＡＱＫＹＦ 型 ＭＹＢ 转

录因子ꎬＳＬＬ１ 突变后水稻叶片远轴端叶肉细胞不能

进行程序化死亡ꎬ远轴端厚壁组织异常ꎬ叶片极性破

坏ꎬ出现极度内卷的表型[１８]ꎮ ＳＲＬ１(ＳＥＭＩ￣ＲＯＬＬＥＤ
ＬＥＡＦ１)通过负调控液泡 Ｈ ＋－ ＡＴＰ 酶亚基和 Ｈ ＋－
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Ａ:连锁概率分布图ꎬ横坐标代表 ＳＮＰ 在 １ ~ １０ 号染色体上物理位置ꎬ纵坐标代表 ＳＮＰ 与突变基因位点的连锁概率值ꎻ
Ｂ:Ｒｏｌ１ 基因在 ５ 号染色体的定位区段ꎬ横坐标代表 ＳＮＰ 的物理位置(Ｍｂ)ꎬ纵坐标代表每 ２０ 个 ＳＮＰ 与突变基因位点的连锁概率中值

Ａ: Ｌｉｎｋａｇｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｇｒａｐｈꎬｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ １￣１０ꎬ
ｖｅｒｔｉｃａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｅａｃｈ ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒ ｂｅｉｎｇ ｉｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃａｕｓａｌ ｇｅｎｅꎬ

Ｂ:Ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｏｆ Ｒｏｌ１ ｏｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ５ꎬｈｏｒｉｚｏｔａｌ ａｘｉｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｐｈｙｓｉｃａｌ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒ(Ｍｂ)ꎬｖｅｒｔｉｃａｌ ａｘｉｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｍｅｄｉａｎ ｐｒｏｂａｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ｔｗｅｎｔｙ ＳＮＰ ｍａｒｋｅｒｓ ｂｅｉｎｇ ｉｎ ｃｏｍｐｌｅｔｅ ｌｉｎｋａｇｅ ｄｉｓｅｑｕｌｉｂｒｉｕｍ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃａｕｓａｌ ｇｅｎｅ

图 ２　 ＢＳＲ￣ｓｅｑ 定位 Ｒｏｌ１ 结果分析

Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ Ｒｏｌ１ ｖｉａ ＢＳＲ￣ｓｅｑ

１￣１３:１３ 对 ＳＳＲ 标记ꎻａ 孔道是 ｒｏｌ１ꎬｂ 孔道是 Ｂ７３
１￣１３:１３ ｐａｉｒｓ ｏｆ ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓꎬｌｉｎｅ ａ ｉｓ ｒｏｌ１ ａｎｄ ｌｉｎｅ ｂ ｉｓ Ｂ７３

图 ３　 亲本间多态性的 ＳＳＲ 标记图

Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｃ ＳＳＲ ｍａｒｋｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐａｒｅｎｔｓ

图 ４　 Ｒｏｌ１ 基因初定位

Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｌｏｗ ｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ Ｒｏｌ１

焦磷酸酶ꎬ抑制泡状细胞的形成ꎬ从而调控水稻叶

片卷曲[１９] ꎮ 禾本科植物特有的ꎬ高度液泡化的泡

状细胞ꎬ能够通过调节胞内膨压调节叶片伸展卷

缩[２０] ꎮ 对水稻叶片内卷突变体 ｃｏｗ１(ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｌｙ
ｗｉｌｔｅｄ１)的研究表明ꎬ皱缩的泡状细胞与突变体蒸

腾速率降低、膨压减小相关[２１] ꎮ ２ＯＧ￣Ｆｅ ( ＩＩ)加氧

酶基因 Ｒｌ１４ 突变后ꎬ植株厚壁组织不能形成正常

的次生壁ꎬ水分运输受阻ꎬ泡状细胞皱缩ꎬ叶片也

会出现内卷的表型[１７] ꎮ 在水稻 ＢＹ２４０ 突变体中ꎬ
ＡＣＬ１(Ａｂａｘｉａｌｌｙ Ｃｕｒｌｅｄ Ｌｅａｆ１)基因过表达ꎬ泡状细

胞数目增多体积变大ꎬ近轴端和远轴端细胞生长

失调ꎬ叶片出现外卷的表型[２２] ꎮ 除了泡状细胞ꎬ气
孔通过蒸腾作用也参与了叶片卷曲的调节ꎮ 正是

通过这种多层的调控网络ꎬ植物在不同的生长环

境下ꎬ自发地调整叶片形态ꎬ最大限度地提高光能

利用率ꎮ 目前已从水稻中克隆了 ３０ 多个卷叶基

因ꎬ并且有的已经用于作物遗传改良[１] ꎮ 这使得

进行玉米卷叶基因基础理论研究ꎬ并开展理想株

型改造显得更为迫切ꎮ
自从 ２００９ 年玉米 Ｂ７３ 基因组序列信息公布以

来[２３]ꎬ越来越多的玉米基因组数据库相继释放ꎬ为
科研工作者开展玉米基因组的功能研究提供了便

利ꎮ 基于二代测序的 ＢＳＲ￣ｓｅｑ 技术ꎬ是快速获得基

因组庞大、结构复杂物种的转录本信息以及分子标

记的有效手段[２４]ꎮ 本研究以玉米卷叶突变体 ｒｏｌ１
为研究材料ꎬ利用 ＢＳＲ￣ｓｅｑ 技术和图位克隆的方法

将 Ｒｏｌ１ 基因定位在 ５ 号染色体 １７５ ~ １８０ Ｍｂ 区间ꎮ
通过玉米基因组数据库检索ꎬ在此区间内没有发现

玉米卷叶相关基因的报道ꎮ 此外ꎬ还创建了大约

１２０００ 个单株的分离群体ꎬ结合 ＳＮＰ 分子标记ꎬ用于

Ｒｏｌ１ 基因的精细定位ꎮ 同时ꎬ还构建了 Ｂ７３ 背景的

ｒｏｌ１ 高代回交近等基因系ꎬ用于 ｒｏｌ１ 突变体的表型

０４９
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分析ꎮ 本研究为进一步克隆并解析 Ｒｏｌ１ 基因奠定

了基础ꎬ同时为阐明玉米卷叶的分子遗传机制提供

理论依据ꎮ
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ＫꎬＪｉａｎｇ ＪꎬＪｉａｎｇ ＮꎬＰｒｅｓｔｉｎｇ Ｇ ＧꎬＷｅｓｓｌｅｒ Ｓ ＲꎬＡｌｕｒｕ ＳꎬＭａｒｔｉｅｎｓ￣
ｓｅｎ Ｒ ＡꎬＣｌｉｆｔｏｎ Ｓ ＷꎬＭｃＣｏｍｂｉｅ Ｗ ＲꎬＷｉｎｇ Ｒ ＡꎬＷｉｌｓｏｎ Ｒ Ｋ.
Ｔｈｅ Ｂ７３ ｍａｉｚｅ ｇｅｎｏｍｅ:ｃｏｍｐｌｅｘｉｔｙꎬｄｉｖｅｒｓｉｔｙꎬａｎｄ ｄｙｎａｍｉｃｓ. Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ２００９ꎬ３２６:１１１２￣１１１５

[２４] 　 Ｌｉ ＬꎬＬｉ ＤꎬＬｉｕ ＳꎬＭａ ＸꎬＤｉｅｔｒｉｃｈ Ｃ ＲꎬＨｕ Ｈ ＣꎬＺｈａｎｇ ＧꎬＬｉｕ Ｚꎬ
Ｚｈｅｎｇ ＪꎬＷａｎｇ ＧꎬＳｃｈｎａｂｌｅ Ｐ Ｓ. Ｔｈｅ Ｍａｉｚｅ ｇｌｏｓｓｙ１３ ｇｅｎｅꎬｃｌｏｎｅｄ
ｖｉａ ＢＳＲ￣Ｓｅｑ ａｎｄ Ｓｅｑ￣Ｗａｌｋｉｎｇ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＡＢＣ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｎｏｒｍａｌ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｐｉｃｕｔｉｃｕｌａｒ ｗａｘｅｓ. ＰＬｏＳ
Ｏｎｅꎬ２０１３ꎬ８(１２):ｅ８２３３３
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