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　 　 摘要:　 玉米作为中国主要的粮食作物ꎬ在保障国家粮食安全和促进社会经济发展中发挥着关键作用ꎮ 本研

究综述了玉米粒型和粒重相关性状 ＱＴＬ 定位ꎬ玉米粒型和粒重关键调控基因及其作用机制ꎬ玉米籽粒大小调控网

络等方面的研究进展ꎬ挖掘提高粒重和优化粒型的潜力基因ꎬ为玉米粒型改良提供基因资源ꎬ并对未来研究进行了

展望ꎮ
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　 　 玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)是中国重要的粮食、经济、
饲料三位一体的作物ꎬ是禾本目禾本科玉蜀黍属一

年生高大草本植物ꎮ 玉米起源于北美洲的墨西哥ꎬ
植物基因遗传学和一系列考古证据证实玉米是由野

生的墨西哥大刍草(Ｚｅａ ｍａｙｓ ｓｓｐ. ｐａｒｖｉｇｌｕｍｉｓ ｏｒ ｓｐｐ.
ｍｅｘｉｃａｎａ)经过长期的人工驯化得到[１￣３]ꎮ 野生大刍

草最早在墨西哥巴尔萨斯河谷中被当地土著人发

现ꎬ至今有９ ０００多年的历史[４]ꎮ 根据历史文献记

载ꎬ玉米可能是 １６ 世纪中叶经丝绸之路由欧洲传入

中国ꎬ另外一种可能是欧洲殖民者将玉米先传播至

印度和缅甸ꎬ然后再从这些地区传入中国[５]ꎮ 玉米

在中国种植的历史已有 ５００ 多年ꎬ早期推广的玉米

品种主要是自然异花授粉品种ꎮ 这些品种通过自然

和人工的选择ꎬ逐渐适应了中国的气候和土壤条件ꎬ
并逐渐形成了适合本土环境的农家品种ꎮ 直到 ２０

９９７



世纪２０~３０ 年代ꎬ中国学者才开始玉米育种工作ꎮ
早期的育种研究中大多以孟德尔的遗传学原理为基

础ꎬ而近年来ꎬ随着遗传学和生物技术的不断发展ꎬ
研究人员开始采用更加科学的方法进行玉米生物育

种ꎮ
２０ 世纪 ６０ 年代以来ꎬ全球农业领域迎来了一

场被广泛称为“绿色革命”的新浪潮ꎬ全球粮食总

产量增长２４％ ~ ３９％ꎬ但是全球粮食供应仍出现供

不应求的情况ꎬ在非洲、亚洲和南美洲仍然有数十

亿人忍受着饥饿所带来的痛苦[６] ꎮ 随着人口增

长、生物能源消耗和畜牧业的快速发展ꎬ中国对于

玉米的需求量逐渐增多ꎮ 目前中国玉米产量占全

年粮食总产量的 ４０％左右ꎬ对保障国家粮食安全

和饲用粮食供给具有举足轻重的作用ꎮ 但中国的

玉米单产水平仅为玉米种植发达国家的 ６０％左

右ꎬ这表明中国的玉米单产水平仍有很大的提高

空间[７] ꎮ 粒型和粒重是玉米产量构成中 ２ 个重要

的性状指标ꎬ定位并克隆控制粒型和粒重的遗传

位点和基因对于研究粒型和粒重的调控机制、玉
米品种改良具有重要意义ꎮ

１　 玉米粒型和粒重与产量高度相关

玉米单产的提升主要取决于两个关键因素:种
植密度和单株产量ꎮ 面对城市化过程的不断加快ꎬ
中国的可耕种土地面积减少不可逆转ꎬ除了继续推

进高密度种植技术外ꎬ提高单株玉米产量是实现玉

米高产的重要手段[８]ꎮ 而玉米的单产水平主要受 ３
个主要因素影响:单位面积的果穗数量、每穗粒数以

及粒重ꎮ 其中ꎬ粒重是调控单株产量的核心因素ꎬ粒
重与产量存在极显著的正相关关系ꎬ关联度达

０􀆰 ８３５[９]ꎮ 籽粒是玉米雌穗小穗(Ｓｐｉｋｅｌｅｔ)经过自然

或人工授粉后发育而成ꎬ主要由胚、胚乳和母本组织

构成ꎬ胚乳作为同化物的主要贮藏场所[１０]ꎬ其重量

约占籽粒重量８０％~８５％ꎬ所以胚乳的正常发育对提

高玉米产量至关重要ꎬ同时胚乳的发育还影响胚的

发育和种子的萌发[１１]ꎮ 成熟玉米胚乳主要分为 ４
个部分:基部胚乳转移层(Ｂａｓａｌ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｔｒａｎｓｆｅｒ
ｌａｙｅｒꎬＢＥＴＬ)ꎬ负责营养物质的运输ꎻ淀粉胚乳区

(Ｓｔａｒｃｈｙ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍꎬＳＥ)ꎬ也叫中心区ꎬ负责蛋白质

和碳水化合物的合成和储存ꎻ胚周围区(Ｅｍｂｒｙｏ ｓｕｒ￣
ｒｏｕｎｄｉｎｇ ｒｅｇｉｏｎꎬＥＳＲ)ꎬ 在籽粒发育过程中参与胚的

防御、提供胚发育的营养物质等ꎻ糊粉层(Ａｌｅｕｒｏｎｅ

ｌａｙｅｒꎬＡＬ)ꎬ主要聚集一些蛋白质和脂类ꎮ 与胚乳相

比ꎬ胚的发育具有滞后性ꎬ其发育进程主要分为 ４ 个

时期:原胚期(Ｐｒｅｅｍｂｒｙｏ￣ｓｔａｇｅ)、转变期(Ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ￣
ｓｔａｇｅ)、胚芽鞘期(Ｃｏｌｅｏｐｔｉｌａｒ￣ｓｔａｇｅ)以及叶原基形成

期(Ｌ１￣ ｓｔａｇｅ ~ Ｌ５￣ｓｔａｇｅ) (图 １) [１２￣１３]ꎮ 籽粒性状是

玉米产量的重要指标ꎬ主要包括籽粒大小(体积、
粒长、粒宽和粒厚等)、形状等方面ꎮ 这些指标综

合反映籽粒的发育情况和成熟度ꎮ 玉米籽粒性状

表现为复杂的遗传特性ꎬ具有较高的多基因遗传

力ꎬ并受到多个不同数量性状位点 ( Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓꎬ ＱＴＬ)共同调控ꎬ并且这些位点相互协

调ꎬ精细调控玉米粒重的形成[１４] ꎮ 随着分子生物

学与基因组学的发展以及分子标记技术的应用ꎬ
玉米数量性状的研究更加深入ꎮ 借助 ＱＴＬ 定位等

手段确定玉米产量相关基因ꎬ有利于促进高产优

质玉米品种的选育ꎮ 因此ꎬ对籽粒性状进行遗传

基础解析ꎬ有助于揭示玉米籽粒发育过程中的分

子调控机制ꎬ促进玉米增产ꎮ

２ 　 玉米粒型和粒重相关 ＱＴＬ 研究
进展

　 　 近年来ꎬ玉米粒重、粒型相关性状 ＱＴＬ 定位取

得了丰硕的成果ꎮ 刘颖[１５]通过构建 Ｆ２遗传群体ꎬ在
玉米 ８ 个基因组区域(Ｂｉｎ １􀆰 ０３、１.０４－１􀆰 ０６、２.０１－
２􀆰 ０２、２.０５－２􀆰 ０７、２􀆰 ０８、４􀆰 ０８、５􀆰 ０３ 和９.０３－９􀆰 ０４)发

现 １２ 个调控玉米籽粒重量和大小的 ＱＴＬ 及若干个

具有显著正向效应的 ＱＴＬꎮ Ｚｈａｎｇ 等[１６]从 １ 个永久

的 Ｆ２玉米群体中成功鉴定出 ５４ 个与籽粒性状(籽
粒体积、籽粒重量、籽粒长度、籽粒厚度及籽粒宽度

等)显著相关的主效 ＱＴＬꎮ Ｒａｉｈａｎ 等[１７]利用在多个

不同的环境条件下获得的重组自交系(Ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ
ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅꎬＲＩＬ)群体ꎬ成功定位到 １６ 个调控玉米籽

粒性状的关键 ＱＴＬꎮ Ｌｉｕ 等[１８]利用 ３ 种不同的统计

方法ꎬ从 １０ 个重组自交系群体中筛选出 ７２９ 个与玉

米粒型特征相关的 ＱＴＬ 及 ３０ 个潜在的候选基因ꎬ
其中 １８ 个基因与水稻籽粒大小和重量相关基因同

源ꎻ３０ 个候选基因中有 ２４ 个位于已鉴定的 ＱＴＬ 或

显著单核苷酸多态性(ＳＮＰ)的 １ Ｍｂ 内ꎮ 进一步的

候选基因关联分析确认 ５ 个基因对玉米籽粒大小和

重量有显著影响ꎮ 上述 ＱＴＬ 位点分布在玉米的 １０
条染色体上[１９￣２２]ꎮ 玉米粒重、粒型 ＱＴＬ 定位主要成

果见表 １ꎮ
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图 １　 玉米籽粒发育过程示意图[１３]

Ｆｉｇ.１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｐｒｏｃｅｓｓ

表 １　 玉米粒重和粒型 ＱＴＬ 定位结果

Ｔａｂｌｅ １　 ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｃｏｒｎ ｇｒａｉｎ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｈａｐｅ

亲本　 　 　 　 群体类型　 　 　 　 　 　 　 群体大小 性状　 　 　 　 　 　 　 ＱＴＬ 数量 文献

Ｂ７３×Ａ７ Ｆ３ ２３２ ＧＹ、ＫＷ １１ [２３]
ＣＭＬ４４４×ＳＣ￣Ｍａｌａｗｉ ＲＩＬ ２３４ ＧＹ １７ [２４]
ＣＭＬ４４４×ＣＭＬ４４１ Ｆ２ ∶ ３ ３００
ＣＭＬ４４０×ＣＭＬ５０４ Ｆ２ ∶ ３ ２４７
Ｆ８３８×Ｆ８２６ ＲＩＬ ２４０ ＧＹ ８ [２５]
Ｙｅ４７８×Ｗｕ３１２ ＲＩＬ ２１８ ＥＬ、ＧＹ、ＫＮ、ＫＷ ４７ [２６]
Ｉｏ×Ｆ２ ＲＩＬ １００ ＫＮ、ＥＬ ２ [２７]
Ｂ７３×Ｈ９９ ＲＩＬ １４２ ＧＹ、ＫＮ、ＫＷ ４６ [２８]
Ｚｈｅｎｇ５８×Ｃｈａｎｇ７￣２ Ｆ２ ∶ ３ ２３１ ＥＷ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＲＮ、ＫＮ、ＥＤ ３７ [２９]
Ｆ２×Ｆ２５２ Ｆ３ ∶ ４ ａｎｄ ＩＦ３ ３００ ＧＹ １６ [３０]
Ｂ７３×Ｍｏ１７ ＲＩＬ(ＩＢＭＳｙｎ４) ２０６ ＧＹ、ＫＷ ９ [３１]
８９８４×ＧＹ２２０ Ｆ２ ∶ ３ ２８４ ＧＹ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＤ、ＥＲＮ、ＫＮ １８ [３２]
８６２２×ＧＹ２２０ Ｆ２ ∶ ３ ２６５ ＧＹ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＤ、ＥＲＮ、ＫＮ １４
Ｄａｎ２３２×Ｎ０４ ＲＩＬ ２５８ ＧＹ、ＥＷ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＲＮ、ＫＮ、ＥＤ ５８ [３３]
Ｈｕａｎｇｚａｏ４×Ｍｏ１７ ＲＩＬ ２３９ ＫＷ ４ [３４]
Ｙｅ４７８×Ｗｕ３１２ ＲＩＬ ２１８ ＧＹ ５ [３５]
Ｍｃ×Ｖ６７１ Ｆ２ ∶ ３ ２７０ ＫＷ ９ [３６]
Ｙｅ４７８×Ｄａｎ３４０ Ｆ２ ∶ ３ ３９７ ＥＲＮ １３ [３７]
Ｂ７３×Ｈ９９ ＲＩＬ １４２ ＥＬ、ＥＷ、ＫＷ、ＫＮ ２２ [３８]
ＣＭＬ４４４×ＳＣ￣Ｍａｌａｗｉ ＲＩＬ ２３６ ＧＹ、ＫＷ、ＫＮ ２０ [３９]
Ｚｏｎｇ３×８７￣１ ＩＦ２ ２９４ ＧＹ、ＥＬ、ＥＲＮ、ＫＷ ８ [４０]
Ｙ１６４８×Ｙ２３４８ Ｆ２ ∶ ３ꎬＦ２ ∶ ４ １８０ ＥＲＮ ９ [４１]
[(ＩＨＯ９０×Ｂ７３)×Ｂ７３]×Ｓ１ ＢＣ１Ｓ１ １５０ ＧＹ ３ [４２]
８９８４×ＧＹ２２０ ＲＩＬ ２８２ ＧＹ、ＥＷ、ＫＮ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＤ、ＥＲＮ ４８
８６２２×ＧＹ２２０ ＲＩＬ ２６３ ＧＹ、ＥＷ、ＫＮ、ＫＷ、ＥＬ、ＥＤ、ＥＲＮ ４０ [４３]
Ｈｕａｎｇｚａｏ４×Ｍｏ１７ ＲＩＬ ２３９ ＥＬ、ＥＤ ５ [４４]
Ｈｕａｎｇ Ｃ×Ｘｕ１７８ ＩＦ２ ２４３ ＫＷ ６ [１６]
Ｑｉ￣３１９×Ｍｏ１７ Ｆ２ ∶ ３ １６６ ＧＹ、ＥＤ、ＫＷ １１ [４５]
Ｂ７３×ＣＭＬ２７７ ＲＩＬ １８２ ＫＬ、ＫＷ、ＨＫＷ １６ [４６]

ＧＹ:籽粒产量ꎻＫＷ:粒重ꎻＫＮ:粒数ꎻＥＲ:穗数ꎻＥＲＮ:穗行数ꎻＥＷ:穗重ꎻＥＬ:穗长ꎻＥＤ:穗直径ꎻＨＫＷ:百粒重ꎮ
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３　 玉米粒型和粒重调控基因的研究进
展

　 　 玉米粒重的形成主要受到籽粒的库容大小和充

实度两个因素的影响ꎬ这两个因素与玉米植株的干

物质积累密切相关ꎮ 在玉米籽粒库容建成过程中ꎬ
其主要组分蔗糖、氨基酸、结构蛋白等物质的含量会

得到显著增加ꎬ而当籽粒在有效灌浆期时ꎬ淀粉颗粒

的数目不仅逐渐增多ꎬ其体积也逐步增大ꎬ籽粒的充

实度显著提升[４７]ꎮ 淀粉积累过程主要依赖于 ＡＤＰ￣
葡萄糖焦磷酸化酶( ＡＧＰａｓｅ) 的活性和含量ꎮ ＡＧ￣
Ｐａｓｅ 能催化葡萄糖￣１￣磷酸与三磷酸腺苷(ＡＴＰ)反

应生成 ＡＤＰ￣葡萄糖ꎬ为淀粉颗粒的形成提供底物ꎬ
因此该酶的活性和含量会造成籽粒重量的变化ꎮ 同

时ꎬ籽粒充实度主要受有效灌浆期的持续时间和灌

浆速率的影响ꎮ 粒重由粒长、粒宽、粒厚等性状共同

决定ꎬ受多基因调控ꎬ同时ꎬ环境温度、植物激素水

平、水分状况以及盐分胁迫等因素也影响玉米粒重

的形成过程[４８]ꎮ 近年来ꎬ随着分子生物学和遗传学

技术的快速发展ꎬ科学家们在玉米粒重和粒型分子

调控机制的研究中取得了显著进展ꎬ尤其是五肽重

复家族基因(ＰＰＲ)与扩张家族基因(ＥＸＰ)等相关

研究成果备受关注[４９￣５１]ꎮ
３.１　 玉米粒型和粒重 ＰＰＲ 家族基因相关研究进展

　 　 玉米籽粒突变体ꎬ如缺陷籽粒突变体[Ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ
ｋｅｒｎｅｌ( ｄｅｋ)]、胚胎缺陷突变体 [ Ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ
(ｅｍｂ)]、空心果皮突变体[Ｅｍｐｔｙ ｐｅｒｉｃａｒｐ(ｅｍｐ)]和
小籽粒突变体[Ｓｍａｌｌ ｋｅｒｎｅｌ(ｓｍｋ)]等已成为科学家

们研究的重要资源ꎬ这些突变体为玉米新品种选育

提供丰富的材料[５２￣５３]ꎮ 利用这些突变体ꎬ大量影响

籽粒发育的基因被克隆得到ꎬ其功能得到明确ꎮ 迄

今为止ꎬ利用籽粒突变体已经成功克隆出 １２０ 多个

与玉米籽粒性状相关的基因ꎮ 其中ꎬ数量最多的是

Ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ(ＰＰＲ)蛋白编码基因ꎮ ＰＰＲ
蛋白家族是植物中最大的蛋白质家族之一ꎬ许多

ＰＰＲ 蛋白已被证明参与线粒体基因转录后的加工ꎬ
进而调控籽粒发育ꎮ ＰＰＲ 蛋白功能缺失会造成线

粒体形态结构和功能受损ꎬ从而引发胚或胚乳发育

出现严重缺陷的籽粒ꎮ ＰＰＲ 蛋白还参与 ＲＮＡ 稳定

(ＲＮＡ ｓｔａｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ )、 ＲＮＡ 切割 ( ＲＮＡ ｃｌｅａｖａｇｅ )、
ＲＮＡ 翻译(ＲＮＡ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ)、ＲＮＡ 剪接(ＲＮＡ ｓｐｌｉ￣
ｃｉｎｇ) 和 ＲＮＡ 编辑 ( ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ) 等生命活动过

程[４９￣５０ꎬ５４]ꎮ Ｌｉｄ 等[５３]成功克隆到玉米 Ｄｅｋ１ 基因ꎬ并
发现该基因与动物蛋白酶具有高度同源性ꎬ其通过

激活半胱氨酸蛋白酶的活性ꎬ正向调控糊粉层细胞

的正常发育ꎮ 在胚乳发育的早期阶段ꎬ补体受体 ４
(ＣＲ４)和 ＤＥＫ１ 蛋白在玉米糊粉层细胞特化、稳定

性和功能维持中发挥重要作用ꎮ 它们通过调控细胞

分裂、分化和形态建成ꎬ影响糊粉层细胞的发育和功

能ꎮ ＣＲ４ 为一种富含亮氨酸重复序列(ＬＲＲ)的受

体激酶(Ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬ ＲＬＫ)ꎬ而 ＤＥＫ１ 是一

种钙离子依赖的膜结合蛋白酶[５４]ꎮ 如果 ＣＲ４ 或

ＤＥＫ１ 中的任何一个发生功能丧失ꎬ都可能引起糊

粉层细胞的发育缺陷ꎬ进而干扰胚乳的正常发育过

程ꎮ 因此ꎬＣＲ４ 蛋白和 ＤＥＫ１ 蛋白在确保胚胎和胚

乳正常发育中发挥着不可或缺的作用ꎮ ＣＲ４ 蛋白与

ＤＥＫ１ 蛋白均定位于细胞质膜ꎬ其结构和功能略有

差异ꎮ 这 ２ 种蛋白质不仅决定糊粉层细胞发育ꎬ还
影响作物胚胎的正常发育ꎮ ＤＥＫ１ 蛋白的功能丧失

会导致玉米胚胎的早期死亡ꎮ Ｑｉ 等[５５] 克隆了 Ｄｅｋ２
基因ꎬ编码为新的线粒体 Ｐ 型 ＰＰＲ 蛋白ꎬ并发现其

参与线粒体 ＮＡＤ１ 基因内含子 １ 的剪切ꎬ进而影响

线粒体功能及玉米籽粒发育ꎮ
Ｇａｂｏｔｔｉ 等[５６] 从玉米突变体中发现 １ 种名为

Ｅｍｐ４ 的基因ꎬ由于转座子的异常插入而导致该基因

的隐性突变ꎮ Ｅｍｐ４ 基因编码为一种含有 ６１４ 个氨

基酸的新型 ＰＰＲ 蛋白ꎮ 当 Ｅｍｐ４ 基因发生突变时ꎬ
其突变体(ｅｍｐ４￣１)的籽粒呈苍白色、半透明和塌陷

的外观表型ꎬ胚乳发育严重受阻ꎬ发育迟缓且种子无

法萌发ꎬ因而 Ｅｍｐ４ 基因在玉米种子发育过程中扮

演着关键的角色[５７]ꎮ Ｍｎ１ 基因编码 １ 种名为 ＩＮ￣
ＣＷ２ 的细胞壁转化酶ꎬ其发生突变后ꎬＩＮＣＷ２ 酶的

活性丧失ꎬ致使胚乳基底转移层的胚乳细胞缺乏己

糖ꎬ同时伴随吲哚乙酸 ( ＩＡＡ)的缺失ꎬ导致突变体

的粒重比野生型减少约 ３０％ꎬ并且细胞数目和细胞

大小也显著减少[５８]ꎮ Ｌｉｕ 等[５９] 成功克隆得到定位

于线粒体的 Ｅｍｐ５ 基因ꎬ该基因编码 ＰＰＲ￣ＤＹＷ 蛋

白ꎬ该蛋白参与线粒体中多个转录本的编辑过程ꎬ特
别是线粒体 ＲＰｌ１６ 基因 ４５８ 位点的 Ｃ 到 Ｕ 编辑ꎬ这
一编辑过程对于维持线粒体的正常功能至关重要ꎮ
当 Ｅｍｐ５ 基因缺陷时ꎬ线粒体基因 Ｎａｄ９、Ｃｏｘ３ 和

Ｒｐｓ１２ 的 ９ 个位点编辑水平都会明显降低ꎬＡｔｐ６、
Ｃｏｂ、Ｎａｄ１ 和 ＲＰｌ１６ 基因的 ５ 个位点编辑水平会异

常升高ꎬ该基因功能的异常会导致胚胎和胚乳早期
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发育受阻ꎮ Ｍａｎａｖｓｋｉ 等[６０] 在玉米籽粒突变体中发

现 １ 种新的 ＰＰＲ 家族成员 ＭＰＰＲ６ꎮ 当 ＭＰＰＲ６ 基

因突变时ꎬ会导致基底胚乳转移层(ＢＥＴＬ)传导异

常、胚胎发育迟缓和淀粉积累显著减少ꎮ ＭＰＰＲ６ 蛋

白在线粒体中与 ＲＰＳ３ ｍＲＮＡ 的 ５′非编码区特异性

结合ꎬ会导致 ＲＰＳ３ 蛋白功能的丧失ꎮ
编码 ＰＰＲ 蛋白的 Ｓｍｋ１ 基因发生突变会抑制线

粒体的正常功能ꎬ影响玉米籽粒胚和胚乳的发育ꎬ并
导致籽粒变小ꎮ 编码一种 ＲＮＡ 剪接因子的 Ｚｍｓｍｕ２
基因发生突变则会在发育的胚乳中产生错误编码的

蛋白质和 ＲＮＡꎬ这种分子紊乱不仅会破坏正常的胚

乳发育过程ꎬ还会导致籽粒发育出现其他缺陷ꎬ影响

玉米籽粒的完整性和成熟度[６１]ꎮ Ｌｉ 等[６２] 成功克隆

ＵＢＬ１ 基因ꎬ该基因能调控 ＢＥＴＬ 中细胞的发育ꎬ对
玉米幼苗和籽粒的生长发育产生重要影响ꎮ ＵＢＬ１
基因编码 ２Ｈ 磷酸二酯酶超家族的 ＲＮＡ 外切酶ꎬ该
基因突变后会导致 ｍＲＮＡ 剪接缺陷ꎬ导致植株和籽

粒变弱变小ꎮ Ｌｉ 等[６３] 从胚胎缺陷突变体中发现多

个与胚胎发育密切相关的基因 Ｅｍｂ１４、 Ｅｍｂ１２、
Ｌｅｍ１、Ｅｍｂ８５２２ 和 Ｂｉｇｅ１ꎮ 其中ꎬＥｍｂ１４ 基因编码一

种环状结构的 ＧＴＰａｓｅ 蛋白ꎬ该蛋白参与质体中核糖

体 ３０Ｓ 亚基的组装ꎬ其表达量在胚胎的过渡阶段显

著增加ꎮ 如果 Ｅｍｐ１４ 基因发生突变ꎬ胚胎的发育会

受到影响ꎬ但胚乳的形成不受影响ꎮ Ｅｍｂ１２ 基因编

码一种质体起始因子ꎬ对于胚胎的发育很关键ꎮ 当

Ｅｍｂ１２ 基因突变时ꎬＩＦ３蛋白在质体中的合成受阻ꎬ
导致胚胎细胞结构不能正常形成ꎬ进而引起液泡数

量的增加和内质网等细胞器的减少ꎬ这些变化主要

发生在胚胎发育的早期阶段ꎬ对胚胎的正常发育产

生负面影响ꎮ 大胚胎基因(Ｂｉｇｅ１)在调控植物侧生

器官的萌发时间和大小方面起着关键作用[６４￣６５]ꎮ
该基因编码一种可以转运多种药物和毒素化合物的

转运蛋白ꎬ其突变会引起叶片数目和根系的增加ꎬ胚
胎体积增大ꎬ胚乳比例减少ꎬ植株高度降低ꎬ以及开

花期提前ꎮ Ｂｉｇｅ１ 基因突变ꎬＣＹＰ７８Ａ 基因的表达量

将上调[６５]ꎮ
３.２　 玉米粒型和粒重 ＥＸＰ 家族基因研究进展

２００１ 年ꎬＷｕ 等[６６] 从玉米的根须 ｃＤＮＡ 库中成

功克隆并测序得到 １３ 个 ＥＸＰ 基因ꎬ包括 ５ 个 ＥＸＰＡ
基因和 ８ 个 ＥＸＰＢ 基因ꎮ ＥＸＰ 家族基因编码的扩展

蛋白一方面能通过非酶促作用打断细胞壁多糖之间

的氢键ꎬ进而软化细胞壁ꎬ促进细胞吸水膨胀ꎻ另一

方面还能在籽粒细胞发育的扩张阶段ꎬ提高细胞壁

延展性ꎬ增加细胞体积ꎬ进而影响籽粒大小和形态ꎮ
Ｌｉｕ 等[６７]研究发现ꎬＺｍＥＸＰＡ４ 基因在玉米果穗细胞

的扩张和生长中起关键作用ꎬ且其表达水平与玉米

开花吐丝间隔(ＡＳＩ)显著相关ꎮ 干旱胁迫下ꎬ玉米

开花吐丝间隔延长ꎬＺｍＥＸＰＡ４ 基因的表达水平显著

降低ꎬ玉米籽粒重量下降ꎮ Ｓｕｎ 等[５１] 通过自然群体

关联分析和相关性分析发现玉米扩张蛋白基因

ＺｍＥＸＰＢ１５ 和 ２ 个 ＮＡＣ 转录因子 ＺｍＮＡＣ１１、Ｚｍ￣
ＮＡＣ２９ 能促进胚核的消除ꎬ进而影响籽粒早期发育

过程ꎬ调控玉米籽粒大小及重量ꎮ ＺｍＥＸＰＢ１５ 启动

子区存在与百粒重性状显著关联位点ꎬ其表达水平

与百粒重呈显著的正相关关系ꎬ且授粉后２~ ８ ｄ
ＺｍＥＸＰＢ１５ 在母本珠心组织中特异性高表达ꎮ 基因

敲除(Ｋｎｏｃｋ ｏｕｔꎬＫＯ)以及基因过表达(Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓ￣
ｓｉｏｎꎬＯＥ)材料亦证实 ＺｍＥＸＰＢ１５ 能促进珠心组织

消除过程而正向调控玉米籽粒大小及粒重ꎬ且

ＺｍＥＸＰＢ１５ 过表达系中衍生的杂交种籽粒重量增

加ꎬ说明 ＺｍＥＸＰＢ１５ 基因具有提高玉米粒重的重大

育种价值ꎮ Ｊｉ 等[６８] 研究发现ꎬＺｍＧＲＡＳ１１ 基因正向

调控下游靶基因 ＺｍＥＸＰＢ１２ 的表达水平ꎬＺｍＥＸ￣
ＰＢ１２ 敲除系的籽粒小于野生植株ꎬ而 ＺｍＥＸＰＢ１２
过表达系的籽粒大于野生植株ꎮ 因此ꎬ玉米 ＥＸＰ 家

族基因能通过调控细胞扩展直接影响籽粒大小ꎬ进
而影响粒重和粒型ꎮ
３.３　 玉米粒型和粒重其他相关基因研究进展

谷氨酰胺合成酶(ＧＳ) 在玉米氮素代谢中扮演

着至关重要的角色ꎮ ＧＳ 能增强植物对氮的吸收能

力ꎬ进而促进籽粒灌浆ꎬ提升籽粒重量[６９]ꎮ Ｍａｒｔｉｎ
等[７０]研究发现玉米突变体中 ２ 个谷氨酰胺合成酶

基因 Ｇｌｎ１￣３ 和 Ｇｌｎ１￣４ 与玉米千粒重和产量的遗传

位点密切相关ꎮ Ｇｌｎ１￣３ 基因主要在叶肉细胞中表

达ꎬ其属于基本的代谢基因[７１]ꎬ而 Ｇｌｎ１￣４ 基因则在

籽粒进行氨同化过程中发挥重要作用[７２]ꎮ 当这 ２
个基因发生单一突变时ꎬ玉米每穗粒数减少和粒重

降低ꎬ进而影响总产量ꎻ如果 ２ 个基因同时发生突

变ꎬ玉米的产量下降更加显著ꎮ 而当 Ｇｌｎ１￣３ 和

Ｇｌｎ１￣４ 这 ２ 个基因在玉米植株中同时过表达时ꎬ玉
米产量将显著增加ꎬ原因可能在于 Ｇｌｎ１￣３ 和 Ｇｌｎ１￣４
基因的过表达能增强玉米植株氮同化能力和代谢能

力ꎬ促进玉米的生长和发育[７０]ꎮ Ｌｉ 等[７３] 在玉米基

因组中鉴定到 ２ 个与水稻 ＧＷ２ 基因同源的基因
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ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ４ 和 ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ５ꎮ ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ４ 是

调控玉米百粒重的关键基因ꎬ其表达水平与玉米籽

粒宽度呈显著的负相关性ꎻＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ５ 与高粱的

亲缘关系更近ꎻＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ４ 和 ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ５ 共同

影响玉米的粒长、粒宽、粒厚和粒重等性状ꎮ Ｌｉ
等[７４]还在玉米基因组中鉴定到与水稻 ＧＳ３ 基因同

源的基因 ＺｍＧＳ３ꎮ ＺｍＧＳ３ 包含 ５ 个外显子ꎬ编码

１９８ 个氨基酸组成的蛋白质ꎬ第 ５ 外显子区域有 １
个多态性位点与粒长显著相关ꎮ ＺｍＧＳ３ 基因主要

表达于未成熟的穗和籽粒当中ꎬ对促进玉米籽粒的

发育起到重要作用ꎮ Ｌｉｕ 等[７５] 从玉米 ＤＮＡ 中成功

克隆到水稻 ＧＳ５ 基因的同源基因 ＺｍＧＳ５ꎬ并通过关

联分析发现ꎬ在玉米 ７ 号染色体上存在 １ 个反式调

节子 ＺｍＢＡＫ１￣７ꎬ能够调控 ＺｍＧＳ５ 的表达水平ꎬ进
而影响玉米籽粒的发育过程及粒重ꎮ

Ｗａｎｇ 等[７６] 研究发现ꎬＺｍＬＮＧ１ 是影响玉米粒

长、粒宽和粒重的主效基因ꎬ敲除 ＺｍＬＮＧ１ 会导致

籽粒变小变轻ꎬ且 ＺｍＬＮＧ１ 蛋白可作为媒介连接调

控植物器官形态的 Ｏｖａｔｅ 家族蛋白(ＺｍＯＦＰ)和 Ｚｍ￣
ＴＯＮ１ 蛋白ꎬ影响 ＯＦＰ 的磷酸化水平ꎮ 高永钢[７７] 从

玉米基因组中鉴定到与水稻 ＲＯＸＹ１、ＲＯＸＹ２ 基因碱

基序列相似度为７３％~７９％同源基因 ＭＳ２２ꎮ 比较发

现ꎬＭＳ２２ 基因编码区含 ４８０ 个碱基ꎬ编码 １５９ 个氨

基酸ꎬ而基因 ＲＯＸＹ１ 编码区含 ４０８ 个碱基ꎬ编码 １３６
氨基酸ꎻＲＯＸＹ２ 编码区含 ４２０ 个碱基ꎬ编码 １４０ 个氨

基酸ꎮ ＭＳ２２、ＲＯＸＹ１、ＲＯＸＹ２ 这 ３ 个基因的编码蛋

白质具有相似的功能结构域和相近的三级结构ꎬ都
隶属于谷氧还蛋白家族ꎬ含有 ２ 个半胱氨酸残基ꎮ
ＭＳ２２ 基因的功能与水稻 ＲＯＸＹ１、ＲＯＸＹ２ 基因相似ꎬ
不仅与玉米雄性不育现象有关ꎬ还能调控植物器官

的生长发育ꎬ增强植物抵御各种生物和非生物胁迫

的能力ꎮ
Ｆｕ 等[７８]研究发现ꎬ热休克反应基因 Ｅｍｐ２ 的隐

性突变导致热休克基因的表达显著增加ꎬ并在胚胎

发育的早期阶段发挥重要的负向调控作用ꎮ Ｅｍｐ２
基因的突变导致玉米中热休克蛋白(Ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓꎬ ＨＳＰ)基因的表达增加ꎬ从而导致玉米胚胎发

育受损ꎬ进而致使败育或死亡ꎬ突变体成熟果实中的

胚和胚乳组织显著减少ꎮ ＳＯＣ１ 基因在调控植物的

开花过程中扮演着至关重要角色ꎬ对多个开花信号

通路具有重要的调控作用ꎮ 转基因植物中过表达

ＳＯＣ１ 导致玉米植株提前开花、植株变矮以及粒重增

加[７９]ꎮ
综上所述ꎬ目前国内外已在玉米粒重和粒型调

控基因研究中取得显著进展ꎬ成功克隆出多个关键

基因ꎬ并对其在玉米生长发育过程中的调控机制进

行了深入分析ꎮ 但目前对玉米籽粒发育的遗传机制

尚缺乏全面理解ꎬ实现高产优质育种目标仍面临诸

多挑战ꎮ 目前得到的玉米粒重和粒型调控基因还不

全面ꎬ更多潜在的优势基因尚待进一步发掘ꎮ 因此ꎬ
系统性地鉴定和克隆影响玉米籽粒性状的关键基

因ꎬ解析它们的分子机制ꎬ进一步优化玉米籽粒发育

调控网络ꎬ对玉米遗传改良和育种ꎬ提高玉米的产量

与品质具有重要意义ꎮ

４　 籽粒大小调控网络

籽粒大小是影响粒重的重要因素ꎬ深入理解籽

粒大小调控网络对玉米高产稳产有重要意义ꎮ Ｌｉ
等[８０￣８１]研究发现ꎬ泛素蛋白酶体途径ꎬＧ 蛋白信号、
丝裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)信号等关键信号通路

以及生长素和油菜素内酯等植物内源激素和多种转

录因子协同调控拟南芥和水稻籽粒的表型性状ꎮ 这

些途径构成的调控网络在玉米粒重和粒型的调控中

同样起关键作用ꎮ
泛素蛋白酶体途径是调控植物籽粒性状的重要

途径ꎮ 拟南芥中泛素受体蛋白 ＤＡ１ 调控植物器官

大小ꎬＤＡ１ 突变后ꎬ突变体生产的种子和器官均大于

野生种ꎬ表明 ＤＡ１ 负调控种子器官大小ꎬ另外ꎬＤＡ１
能与泛素连接酶 ＤＡ２ 能够直接相互作用ꎬ协同调控

种子和器官大小[８２￣８３]ꎮ Ｘｉｅ 等[８４] 研究发现 ＺｍＤＡ１
和 ＺｍＤＡＲ１ 基因能促进细胞增殖ꎬ过表达 ＺｍＤＡ１
和 ＺｍＤＡＲ１ 的玉米植株具有更强的淀粉合成能力ꎬ
进而正向调控百粒重ꎮ ＧＷ２ 作为一个新的 Ｅ３ 泛素

连接酶ꎬ参与细胞分裂蛋白的降解ꎬ调控水稻谷粒大

小和粒重ꎬ进而影响水稻产量ꎮ 玉米中同源基因

ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ４ 和 ＺｍＧＷ２￣ＣＨＲ５ 亦均被证实参与调

控籽粒大小[８５]ꎮ 这些基因在不同作物中的保守性ꎬ
说明其对籽粒大小调控的普遍性ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[８６]研究

发现调控粒重和粒形的关键基因 ＺｍＫＷ１ 主要通过

负向调控胚乳细胞数量及体积大小来决定胚乳填

充ꎬ该基因是普通玉米与爆裂玉米中调控粒型的关

键基因ꎮ
ＭＡＰＫ 信号转导途径同样是调控植物籽粒的重

要途径ꎮ Ｇｕｏ 等[８７] 研究认为ꎬ水稻中 ＭＡＰＫ 途径影
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响粒型与粒重ꎮ ＧＳＮ１ 编码 １ 个定位于细胞质的双

特异性磷酸酶ꎬ抑制 ＧＳＮ１ 的表达可以使水稻粒型

增大、每穗粒数减少ꎻ增强 ＧＳＮ１ 的表达可使水稻粒

型减小、每穗粒数增加ꎬ这表明 ＧＳＮ１ 能协调水稻每

穗粒数和粒型大小ꎮ Ｘｕ 等[８８] 研究证明了 Ｏｓ￣
ＭＫＫＫ１０￣ＯｓＭＫＫ４￣ＯｓＭＡＰＫ６ 级联信号通路在水稻中

正向调控谷粒大小和重量ꎮ ＯｓＭＫＫＫ１０ 功能缺失会

导致水稻植株矮化、穗长变短、谷粒变小、粒重下降ꎬ
而 ＯｓＭＫＫＫ１０ 过表达植株则株型高大、穗较长、谷粒

较大、粒重增加ꎮ Ｘｕ 等[８９] 对粒长增加的水稻突变

体 ｌａｒｇｅ８￣１ 和 ｌａｒｇｅ８￣２ 进行克隆发现ꎬＬＡＲＧＥ８ 编码

ＯｓＭＰＫ１ 蛋白ꎬ且 ＯｓＭＰＫ１ 与 ＯｓＭＡＰＫ６ 互作调控颖

壳细胞分裂从而负向调控水稻粒型ꎮ 此外ꎬＭＡＰＫ
信号转导途径还与 Ｇ 蛋白途径、ＭＫＫＫ 蛋白途径等

互作控制籽粒大小[９０]ꎮ Ｌｉ 等[９１] 研究发现ꎬ过表达

ＺｍＭＰＫ６ 可以增加玉米籽粒淀粉和蛋白质含量ꎬ而
敲除该基因则会导致淀粉和蛋白质含量的减少ꎮ
ＺｍＭＰＫ６ 还能通过调节多种基因的表达来影响籽

粒的重量、长度、宽度和厚度ꎬ改善籽粒质量ꎮ Ｋｏｎｇ
等[９２]通过组织表达谱分析发现ꎬ 玉米 ＺｍＭＫＫ３ 和

ＺｍＭＫＫ６ 在胚胎中表达量较高ꎬ 说明其可能参与籽

粒胚胎发育ꎻ 而 ＺｍＭＫＫ１０ 可能对种子发育具有负

调控作用ꎮ
植物激素油菜素内酯 ＢＲ(Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ)与生

长素(Ａｕｘｉｎ)在籽粒大小调控中亦起重要作用ꎮ 钙

调素结合蛋白 ＧＷ５ 是油菜素内酯信号传导的新型

正向调控因子ꎬ可与糖原合酶激酶(ＧＳＫ２)互作并抑

制 ＧＳＫ２ 活性ꎮ ＧＷ５ 抑制 ＧＳＫ２ 的自磷酸化及 ＧＳＫ２
对 ＯｓＢＺＲ１ 和 ＤＬＴ 的磷酸化ꎬ影响细胞核中未磷酸

化的 ＯｓＢＺＲ１、ＤＬＴ 蛋白的积累ꎬ调节油菜素内酯响

应基因的表达水平ꎬ从而影响粒宽和粒重性状等植

株性状[９３￣９５]ꎮ 控制水稻籽粒长度的细胞周期蛋白

ｑＧＬ３ 同源蛋白质能负向调控油菜素内酯信号从而

影响籽粒大小[９６￣９７]ꎮ 生长素信号转导途径中转录

因子调控下游基因转录活性ꎬ从而调控种子大小ꎮ
生长素响应因子 ＡＲＦ２ 是一类转录调控因子ꎬ其 Ｎ
端包含 １ 个 Ｂ３ ＤＮＡ 结构域ꎬ在籽粒大小调控中起

决定性作用ꎮ ＡＲＦ２ 突变后籽粒变大[９８]ꎮ 水稻中

ｂｇ１￣Ｄ 基因突变体 ＢＧ１ 的籽粒变大ꎬ原因可能与

ＢＧ１ 蛋白能提高生长素极性运输相关[９９]ꎮ 水稻中

调控粒型与粒重的主效蛋白激酶 ＯｓＧＳＫ５ 能通过磷

酸化生长素抑制因子 ＯｓＡＲＦ４ 负向调控籽粒大

小[１００￣１０１]ꎮ

５　 展 望

大量的研究结果已经证实玉米粒重与产量存在

显著的正相关性ꎮ 鉴于粒重具有较高的遗传力ꎬ环
境因素对其影响相对较小ꎬ因而可以通过连锁遗传

的方法开展粒重相关基因的 ＱＴＬ 定位和克隆工作ꎬ
这一方面有助于揭示玉米粒重形成的分子基础ꎬ还
能为玉米的遗传改良提供关键的遗传资源和分子标

记ꎬ促进玉米种质资源的改良ꎮ 但截至目前为止ꎬ已
鉴定和克隆的玉米粒重主效 ＱＴＬ 较少ꎬ对玉米籽粒

相关性状优良等位基因的挖掘也很有限ꎮ
目前ꎬ提高玉米产量需要解决的关键问题主要

有:①提高单位面积的收获指数ꎬ增加单位面积内有

效穗数或者穗粒数ꎮ ②增加百粒重ꎬ通过选育具有

较大粒重的品种ꎬ同时改良影响粒重的遗传和生理

机制ꎮ ③降低株高、提高种植密度ꎬ在不降低单穗产

量的前提下增加种植密度ꎬ通过降低株高和合理密

植ꎬ优化作物冠层结构ꎬ提高光合效率和资源利用效

率[１０２￣１０３]ꎮ
因此ꎬ加快对影响玉米粒重和粒型主效基因的

识别并克隆显得尤为关键ꎬ未来的研究中应进一步

鉴定和克隆调控玉米籽粒性状的关键基因ꎬ并分析

其在籽粒发育中的作用机制ꎬ揭示基因间的相互作

用ꎬ构建更为完整的调控网络ꎬ并将研究成果应用于

育种实践ꎬ利用分子标记辅助技术提高育种效

率[１０４]ꎮ
２１ 世纪以来ꎬ随着基因编辑以及基因克隆等技

术的发展ꎬ实现目标基因的定向改良ꎬ为提高玉米产

量和品质开辟新的思路ꎮ 未来的研究中进一步加强

多学科的融合与合作ꎬ实现更高效精准的玉米育种ꎬ
从而提高玉米产量和品质ꎬ确保中国的粮食安全ꎮ
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[３０] ＨＵＡＮＧ Ｙ Ｆꎬ ＭＡＤＵＲ Ｄꎬ ＣＯＭＢＥＳ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｃｈｉ￣
ｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ Ｚｅａ ｍａｉｚｅ Ｌ. ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ
ｃｏｍｐａｒｉｎｇ ｉｎｔｅｒｍａｔｅｄ ａｎｄ ｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎａｌ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
２０１０ꎬ１８６(１):３９５￣４０４.

[３１] ＪＡＮＳＥＮ Ｃꎬ ＬＥＯＮ Ｎ Ｄꎬ ＬＡＵＴＥＲ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏ￣
ｍｅｔｒｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｃｏｂ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｔｒａｉｔｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｉｎｔｅｒｍａｔｅｄ Ｂ７３ × Ｍｏ１７ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ [ Ｊ] .
ＢｉｏＥｎｅｒｇｙ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１３ꎬ６(３):９０３￣９１６.

[３２] ＬＩ Ｙ Ｌꎬ ＬＩ Ｘ Ｈꎬ ＬＩ Ｊ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｎｔ ｃｏｒｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｉｎ￣
ｆｌｕｅｎｃｅｓ ＱＴＬ ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ
ｈｉｇｈ￣ｏｉｌ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｅｕｐｈｙｔｉｃａꎬ２００９ꎬ１６９(２):２７３￣２８４.

[３３] ＬＩ Ｊ Ｚꎬ ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｗꎬ ＬＩ Ｙ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｃｙ ａｎｄ ｍｅｔａ￣ａ￣
ｎａｌｙｓｉｓ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ
[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１１ꎬ１２２(４):７７１￣７８２.

[３４] ＬＩＵ Ｘ Ｈꎬ ＺＨＥＮＧ Ｚ Ｐꎬ ＴＡＮ Ｚ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｕｓ
(ＱＴＬ) ｍａｐｐｉｎｇ ｆｏｒ １００￣ｋｅｒｎｅｌ ｗｅｉｇｈｔ ｏｆ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.)
ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｇｉｍｅｓ[Ｊ] . Ａｆｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ￣
ｏｇｙꎬ２０１０ꎬ９(４９):８２８３￣８２８９.
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[３５] ＬＩＵ Ｚ Ｈꎬ ＪＩ Ｈ Ｑꎬ ＣＵＩ Ｚ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｄｅｔｅｃｔｅｄ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ￣ｆｉｌｌｉｎｇ
ｒａｔｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｕｓｉｎｇ ａ ＲＩＬ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ
２０１１ꎬ２７(１):２５￣３６.

[３６] ＬＩＵ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｌꎬ ＳＵＮ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｍａｊｏｒ ＱＴＬ
ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ｆｏｒ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｍｕｌｔｉ￣ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ
[ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１４ꎬ１２７(５):１０１９￣１０３７.

[３７] ＬＵ Ｍꎬ ＸＩＥ Ｃ Ｘꎬ ＬＩ Ｘ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ
ｆｏｒ ｋｅｒｎｅｌ ｒｏｗ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｍａｉｚｅ ａｃｒｏｓｓ ｓｅｖｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ[Ｊ] . Ｍｏ￣
ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ２０１１ꎬ２８:１４３￣１５２.

[３８] ＭＡＲＩＮＯ Ｒꎬ ＰＯＮＮＡＩＡＨ Ｍꎬ ＫＲＡＪＥＷＳＫＩ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｄｄｒｅｓｓｉｎｇ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｂｙ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ａｎｄ ｍａｐｐｉｎｇ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ ａｎｄ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ２００９ꎬ２８１:１６３￣１７９.

[３９] ＭＥＳＳＭＥＲ Ｒꎬ ＦＲＡＣＨＥＢＯＵＤ Ｙꎬ ＢÄＮＺＩＧＥＲ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｒｏｕｇｈｔ
ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｉｚｅ:ＱＴＬ￣ｂｙ￣ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｓｔａ￣
ｂｉｌｉｔｙ ｏｆ ＱＴＬｓ ａｃｒｏｓｓ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ ｆｏｒ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｓｅｃ￣
ｏｎｄａｒｙ ｔｒａｉｔｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ ２００９ꎬ １１９
(５):９１３￣９３０.

[４０] ＴＡＮＧ Ｊꎬ ＹＡＮ Ｊꎬ ＭＡ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ
ｈｅｔｅｒｏｓｉｓ ｉｎ ａｎ ｅｌｉｔｅ ｍａｉｚｅ ｈｙｂｒｉｄ ｂｙ ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｉｎ ａｎ ｉｍｍｏｒｔａｌ￣
ｉｚｅｄ Ｆ２ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１０ꎬ
１２０(２):３３３￣３４０.

[４１] ＴＩＡＮ Ｂꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｇ. Ｃｏｎｆｉｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｍａｊｏｒ ＱＴＬ ｏｎ
ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ １０ ｆｏｒ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｒｏｗ ｎｕｍｂｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎ￣
ｍｅｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ２０１４ꎬ１３３(２):１８４￣１８８.

[４２] ＷＡＳＳＯＭ Ｊ Ｊꎬ ＷＯＮＧ Ｊ Ｃꎬ ＭＡＲＴＩＮＥＺ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｗｉｔｈ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｏｉｌꎬｐｒｏｔｅｉｎꎬ ａｎｄ ｓｔａｒｃｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓꎻ ｋｅｒｎｅｌ
ｍａｓｓꎻ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｉｎ ｉｌｌｉｎｏｉｓ ｈｉｇｈ ｏｉｌ ×Ｂ７３ ｂａｃｋｃｒｏｓｓ￣ｄｅｒｉｖｅｄ
ｌｉｎｅｓ[Ｊ] . Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００８ꎬ４８(１):２４３￣２５２.

[４３] ＹＡＮＧ Ｇꎬ ＬＩ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｅｔｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ
ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ ｆｏｒ ｇｒａｉｎ ｙｉｅｌｄ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｏｉｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ
ｔｗｏ ｃｏｎｎｅｃｔｅｄ ｒｅｃｏｍｂｉｎａｎｔ ｉｎｂｒｅｄ ｌｉｎｅ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｈｉｇｈ￣ｏｉｌ
ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ２０１２ꎬ２９(２):３１３￣３３３.

[４４] ＺＨＡＮＧ Ｈꎬ ＺＨＥＮＧ Ｚꎬ ＬＩＵ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｆｏｒ ｅａｒ ｌｅｎｇｔｈ
ａｎｄ ｅａｒ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒｅｇｉｍｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ａｆ￣
ｒｉｃａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１０ꎬ５(８):６２６￣６３０.

[４５] ＺＨＥＮＧ Ｈ Ｊꎬ ＷＵ Ａ Ｚꎬ ＺＨＥＮＧ Ｃ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ＱＴＬ ｍａｐｐｉｎｇ ｏｆ
ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ) ｓｔａｙ￣ｇｒｅｅｎ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｔｏ ｙｉｅｌｄ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｒｅｅｄｉｎｇꎬ２０１０ꎬ１２８(１):５４￣６２.

[４６] 穆志生. 玉米粒宽粒重相关 ＱＴＬ 位点的遗传解析[Ｄ]. 北京:
中国农业科学院ꎬ２０１８.

[４７] ＷＡＮＧ Ｆꎬ ＰＥＮＧ Ｓ Ｂ. Ｙｉｅｌｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｏｆ Ｃｈｉｎａ’ｓ ｓｕｐｅｒ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ２０１７ꎬ
１６(５):１０００￣１００８.

[４８] ＤＯＬＬ Ｎ Ｍꎬ ＤＥＰÈＧＥ￣ＦＡＲＧＥＩＸ Ｎꎬ ＲＯＧＯＷＳＫＹ Ｐ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｉｎ ｅａｒｌｙ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ
２０１７ꎬ１０(３):３７５￣３８８.

[４９] ＳＨＩＫＡＮＡＩ Ｔꎬ ＦＵＪＩＩ Ｓ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ＰＰＲ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｄ ｇｅｎｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ[Ｊ] . ＲＮＡ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１３ꎬ１０(９):１４４６￣１４５６.

[５０] ＦＵＪＩＩ Ｓꎬ ＳＭＡＬＬ Ｉ. Ｔｈｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｐｅｎｔａｔｒｉ￣
ｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｇｅｎｅｓ[ Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０１１ꎬ１９１(１):３７￣

４７.
[５１] ＳＵＮ Ｑꎬ ＬＩ Ｙ Ｆꎬ ＧＯＮＧ Ｄ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＮＡＣ￣ＥＸＰＡＮＳＩＮ ｍｏｄｕｌｅ

ｅｎｈａｎｃｅｓ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｓｉｚｅ ｂｙ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｎｕｃｅｌｌｕｓ ｅｌｉｍｉｎａｔｉｏｎ[Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ２０２２ꎬ１３(１):５７０８.

[５２] ＬＩＵ Ｈꎬ ＸＩＵ Ｚꎬ ＹＡＮＧ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｉｚｅ Ｓｈｒｅｋ１ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ＷＤ４０
ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｐｒｅ￣ｒＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｉｎ ｒｉｂｏｓｏｍｅ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２２ꎬ３４(１０):４０２８￣４０４４.

[５３] ＬＩＤ Ｓ Ｅꎬ ＧＲＵＩＳ Ｄꎬ ＪＵＮＧ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ ｋｅｒｎｅｌ １ (ｄｅｋ１)
ｇｅｎｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ａｌｅｕｒｏｎｅ ｃｅｌｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｔｈｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｏｆ
ｍａｉｚｅ ｇｒａｉｎｓ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃａｌｐａｉｎ ｇｅｎｅ ｓｕ￣
ｐｅｒｆａｍｉｌｙ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ
ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００２ꎬ９９(８):５４６０￣５４６５.

[５４] ＤＡＨＡＮ Ｊꎬ ＭＩＲＥＡＵ Ｈ. Ｔｈｅ Ｒｆ ａｎｄ Ｒｆ￣ｌｉｋｅ ＰＰＲ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓꎬ
ａ ｆａｓｔ￣ｅｖｏｌｖｉｎｇ ｓｕｂｃｌａｓｓ ｏｆ ＰＰＲ ｇｅｎｅｓ[Ｊ] . ＲＮＡ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１３ꎬ１０
(９):１４６９￣１４７６.

[５５] ＱＩ Ｗ Ｗꎬ ＹＡＮＧ Ｙꎬ ＦＥＮＧ Ｘ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ
ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｒｅｑｕｉｒｅｓ Ｄｅｋ２ꎬ ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅ￣
ｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｎａｄ１ ｍＲＮＡ ｓｐｌｉｃｉｎｇ[Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１７ꎬ
２０５(１):２３９.

[５６] ＧＡＢＯＴＴＩ Ｄꎬ ＣＡＰＯＲＡＬＩ Ｅꎬ ＭＡＮＺＯＴＴＩ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｍａｉｚｅ
ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｇｅｎｅ ｅｍｐｔｙ ｐｅｒｉｃａｒｐ４ ( ｅｍｐ４) ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ
ｆｏｒ ｐｒｏｐｅｒ ｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅ ｔｉｓｓｕｅｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ２０１４ꎬ２２３:２５￣３５.

[５７] ＧＵＴＩÉＲＲＥＺ￣ＭＡＲＣＯＳ Ｊ Ｆꎬ ＤＡＬ ＰＲÀ Ｍꎬ ＧＩＵＬＩＮＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｅｍｐｔｙ ｐｅｒｉｃａｒｐ４ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉｏｎ￣ｔａｒｇｅｔｅｄ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐ￣
ｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｎｅｃｅｓｓａｒｙ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００７ꎬ１９(１):１９６￣２１０.

[５８] ＣＨＥＮＧ Ｗ Ｈꎬ ＴＡＬＩＥＲＣＩＯ Ｅ Ｗꎬ ＣＨＯＵＲＥＹ Ｐ Ｓ. Ｔｈｅ Ｍｉｎｉａ￣
ｔｕｒｅ１ ｓｅｅｄ ｌｏｃｕｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ
ｎｏｒｍａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ａｎｄ ｍａｔｅｒｎａｌ ｃｅｌｌｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｅｄｉｃｅｌ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９６ꎬ８(６):９７１￣９８３.

[５９] ＬＩＵ Ｙ Ｊꎬ ＸＩＵ Ｚ Ｈꎬ ＭＥＥＬＥＹ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｍｐｔｙ ｐｅｒｉｃａｒｐ５ ｅｎｃｏｄｅｓ
ａ ｐｅｎｔａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｔｈａｔ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ
ＲＮＡ ｅｄｉｔｉｎｇ ａｎｄ ｓｅｅｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０１３ꎬ２５(３):８６８￣８８３.

[６０] ＭＡＮＡＶＳＫＩ Ｎꎬ ＧＵＹＯＮ Ｖꎬ ＭＥＵＲＥＲ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｐｅｎｔ￣
ａｔｒｉｃｏｐｅｐｔｉｄｅ ｒｅｐｅａｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ５′ｍａｔｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ
ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｐｓ３ ｍＲＮＡ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４(７):３０８７￣３１０５.

[６１] ＣＨＵＮＧ Ｔꎬ ＫＩＭ Ｃ Ｓꎬ ＮＧＵＹＥＮ Ｈ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｍａｉｚｅ Ｚｍｓｍｕ２
ｇｅｎｅ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＲＮＡ￣ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｔｈａｔ ａｆｆｅｃｔｓ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ＲＮＡ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００７ꎬ１４４(２):８２１￣８３５.

[６２] ＬＩ Ｊ Ｋꎬ ＦＵ Ｊ Ｊꎬ ＣＨＥＮ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｕ６ ｂｉｏｇｅｎｅｓｉｓ￣ｌｉｋｅ １ ｐｌａｙｓ ａｎ
ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ａｆｆｅｃｔ￣
ｉｎｇ ｔｈｅ ３′ｅｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｏｆ Ｕ６ ｓｎＲＮＡ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１７ꎬ
１０(３):４７０￣４８２.

[６３] ＬＩ Ｃ Ｌꎬ ＳＨＥＮ Ｙꎬ ＭＥＥＬＥＹ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ １４ ｅｎｃｏｄｅｓ
ａ ｐｌａｓｔｉｄ￣ｔａｒｇｅｔｅｄ ｃＧＴＰａｓｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ
[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１５ꎬ８４(４):７８５￣７９９.
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[６４] ＳＵＺＵＫＩ Ｍꎬ ＳＡＴＯ Ｙꎬ ＷＵ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
ＭＡＴＥ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＢＩＧ ＥＭＢＲＹＯ１ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌａｔｅｒａｌ ｏｒｇａｎ
ｓｉｚｅ ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｒａｔｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１５ꎬ２７(８):２２８８￣
２３００.

[６５] ＳＨＥＮ Ｙꎬ ＬＩ Ｃ Ｌꎬ ＭＣＣＡＲＴＹ Ｄ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｆｅｃｔｉｖｅ１２ ｅｎ￣
ｃｏｄｅｓ ｔｈｅ ｐｌａｓｔｉｄ ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ３ ａｎｄ ｉｓ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅ￣
ｓｉｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１３ꎬ７４(５):７９２￣８０４.

[６６] ＷＵ Ｙ Ｊꎬ ＭＥＥＬＥＹ Ｒ Ｂꎬ ＣＯＳＧＲＯＶＥ Ｄ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎａｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ α￣ｅｘｐａｎｓｉｎ ａｎｄ β￣ｅｘｐａｎｓｉｎ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｉｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ１２６(１):２２２￣２３２.

[６７] ＬＩＵ Ｂꎬ ＺＨＡＮＧ Ｂꎬ ＹＡＮＧ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｎｇ ＺｍＥＸＰＡ４ ｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｍｅｌｉｏｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｌｏｎｇｅｄ ａｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ
ｓｉｌｋｉｎｇ ｉｎｔｅｒｖａｌ ｉｎ ｍａｉｚｅ[ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０２１ꎬ３３(６):２０５８￣
２０７１.

[６８] ＪＩ Ｃꎬ ＸＵ Ｌꎬ ＬＩ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｏ２￣ＺｍＧＲＡＳ１１ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｏｒｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｒｃｈｅｓｔｒａｔｅｓ ｔｈｅ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｃｅｌｌ ｅｘ￣
ｐａｎｓｉｏｎ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０２１ꎬ１５:
４６８￣４８７.

[６９] ＹＵ Ｐꎬ ＬＩ Ｘ Ｘꎬ ＷＨＩＴＥ Ｐ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｌａｒｇｅ ａｎｄ ｄｅｅｐ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ
ｕｎｄｅｒｌｉｅｓ ｈｉｇｈ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ [ Ｊ] .
ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１５ꎬ１０(５):ｅ０１２６２９３.

[７０] ＭＡＲＴＩＮ Ａꎬ ＬＥＥ Ｊꎬ ＫＩＣＨＥＹ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｏ ｃｙｔｏｓｏｌｉｃ ｇｌｕｔａｍｉｎｅ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｉｓｏｆｏｒｍｓ ｏｆ ｍａｉｚｅ ａｒｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃａｌｌｙ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ
ｏｆ ｇｒａｉｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００６ꎬ１８(１１):３２５２￣３２７４.

[７１] ＧＵＡＮ Ｍꎬ ＭØＬＬＥＲ Ｉ Ｓꎬ ＳＣＨＪＯＥＲＲＩＮＧ Ｊ Ｋ. Ｔｗｏ ｃｙｔｏｓｏｌｉｃ ｇｌｕ￣
ｔａｍｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｉｓｏｆｏｒｍｓ ｐｌａｙ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｌｅｓ ｆｏｒ ｓｅｅｄ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｓｅｅｄ ｙｉｅｌｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ
Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１５ꎬ６６(１):２０３￣２１２.

[７２] ＢＲＵＧＩＥＲＥ Ｎꎬ ＤＵＢＯＩＳ Ｆꎬ ＬＩＭＡＭＩ Ａ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｍｉｎｅ ｓｙｎ￣
ｔｈｅｔａｓｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｈｌｏｅｍ ｐｌａｙｓ ａ ｍａｊｏｒ ｒｏｌｅ ｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｐｒｏｌｉｎｅ ｐｒｏ￣
ｄｕｃｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９９ꎬ１１(１０):１９９５￣２０１２.

[７３] ＬＩ Ｑꎬ ＬＩ Ｌꎬ ＹＡＮＧ Ｘ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐꎬｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｆａｔｅ ａｎｄ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｍａｉｚｅ ｃｏ￣ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ＧＷ２ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｋｅｒ￣
ｎｅｌ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１０ꎬ１０:１４３.

[７４] ＬＩ Ｑꎬ ＹＡＮＧ Ｘ Ｈꎬ ＢＡＩ Ｇ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＧＳ３ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
[Ｊ] . Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ａｎｄ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２０１０ꎬ１２０(４):７５３￣７６３.

[７５] ＬＩＵ Ｊꎬ ＤＥＮＧ Ｍꎬ ＧＵＯ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍａｉｚｅ ｏｒｔｈｏｌｏｇｓ ｏｆ ｒｉｃｅ ＧＳ５ ａｎｄ
ｔｈｅｉｒ ｔｒａｎｓ￣ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ａｒｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｋｅｒｎｅｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｖｅ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１５ꎬ５７(１１):９４３￣９５３.

[７６] ＷＡＮＧ ＱꎬＦＡＮ Ｊ ＪꎬＣＯＮＧ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｎａｔｕｒａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＺｍＬＮＧ１
ａｌｔｅｒｓ ｏｒｇａｎ ｓｈａｐｅｓ ｉｎ ｍａｉｚｅ[Ｊ] . Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔꎬ２０２３ꎬ２３７(２):
４７１￣４８２.

[７７] 高永钢. 玉米核不育基因 ＭＳ２２ 克隆及其同源基因生物信息学

分析[Ｊ] . 热带农业科学ꎬ２０２２ꎬ４２(３):４５￣５０.
[７８] ＦＵ Ｓ Ｎꎬ ＭＥＥＬＥＹ Ｒꎬ ＳＣＡＮＬＯＮ Ｍ Ｊ. Ｅｍｐｔｙ ｐｅｒｉｃａｒｐ２ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ

ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｈｅａｔ ｓｈｏｃｋ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ
ｍａｉｚｅ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１４ ( １２):３１１９￣
３１３２.

[７９] ＳＯＮＧ Ｇ Ｑꎬ ＨＡＮ Ｘꎬ ＲＹＮＥＲ Ｊ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｔｉｌｉｚｉｎｇ ＭＩＫＣ￣ｔｙｐｅ

ＭＡＤＳ￣ｂｏｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ＳＯＣ１ ｆｏｒ ｙｉｅｌｄ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｅｎｈａｎｃｅｍｅｎｔ ｉｎ ｍａｉｚｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２１ꎬ４０(９):１６７９￣１６９３.

[８０] ＬＩ Ｎꎬ ＬＩ Ｙ Ｈ. Ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０１４ꎬ５:３３２.

[８１] ＬＩ Ｎꎬ ＸＵ Ｒꎬ ＬＩ Ｙ Ｈ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｓｅｅｄ ｓｉｚｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０１９ꎬ７０:４３５￣４６３.

[８２] ＬＩ Ｙ Ｈꎬ ＺＨＥＮＧ Ｌ Ｙꎬ ＣＯＲＫＥ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｆｉｎａｌ ｓｅｅｄ ａｎｄ
ｏｒｇａｎ ｓｉｚｅ ｂｙ ｔｈｅ ＤＡ１ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] .
Ｇｅｎｅｓ ＆ Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔꎬ２００８ꎬ２２(１０):１３３１￣１３３６.

[８３] ＸＩＡ Ｔꎬ ＬＩ Ｎꎬ ＤＵＭＥＮＩＬ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＤＡ１ ｉｎ￣
ｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ ｌｉｇａｓｅ ＤＡ２ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｓｅｅｄ ａｎｄ ｏｒｇａｎ
ｓｉｚｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１３ꎬ２５(９):３３４７￣３３５９.

[８４] ＸＩＥ Ｇ Ｎꎬ ＬＩ Ｚ Ｘꎬ ＲＡＮ Ｑ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｍｕｔａｔｅｄ
ＺｍＤＡ１ ｏｒ ＺｍＤＡＲ１ ｇｅｎｅ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｙｉｅｌｄ ｂｙ ｅｎｈａｎ￣
ｃｉｎｇ ｓｔａｒｃｈ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１８ꎬ１６
(１):２３４￣２４４.

[８５] ＳＯＮＧ Ｘ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｗꎬ ＳＨＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ＱＴＬ ｆｏｒ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ
ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｒｅｖｉｏｕｓｌｙ ｕｎｋｎｏｗｎ ＲＩＮＧ￣ｔｙｐｅ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ
ｌｉｇａｓｅ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ２００７ꎬ３９(５):６２３￣６３０.

[８６] ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ＦＵ Ｍꎬ ＬＩ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ＺｍＫＷ１ ｃｏｎ￣
ｔｒｉｂｕｔｅｓ ｔｏ ｋｅｒｎｅｌ ｗｅｉｇｈｔ ａｎｄ ｓｉｚｅ ｉｎ ｄｅｎｔ ｃｏｒｎ ａｎｄ ｐｏｐｃｏｒｎ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０２４ꎬ２２(６):１４５３.

[８７] ＧＵＯ Ｔꎬ ＣＨＥＮ Ｋꎬ ＤＯＮＧ Ｎ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＲＡＩＮ ＳＩＺＥ ＡＮＤ ＮＵＭ￣
ＢＥＲ１ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ＯｓＭＫＫＫ１０￣ＯｓＭＫＫ４￣ＯｓＭＰＫ６ ｃａｓ￣
ｃａｄｅ ｔｏ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ ｔｈｅ ｔｒａｄｅ￣ｏｆｆ ｂｅｔｗｅｅｎ ｇｒａｉｎ ｎｕｍｂｅｒ ｐｅｒ ｐａｎｉｃｌｅ
ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１８ꎬ３０(４):８７１￣８８８.

[８８] ＸＵ Ｒꎬ ＤＵＡＮ Ｐ Ｇꎬ ＹＵ Ｈ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ
ｗｅｉｇｈｔ ｂｙ ｔｈｅ ＯｓＭＫＫＫ１０￣ＯｓＭＫＫ４￣ＯｓＭＡＰＫ６ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ
ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１８ꎬ１１(６):８６０￣８７３.

[８９] ＸＵ Ｒꎬ ＹＵ Ｈ Ｙꎬ ＷＡＮＧ Ｊ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ ｒｉｃｅ[ Ｊ] .
Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２０１８ꎬ９５(６):９３７￣９４６.

[９０] ＣＨＥＮＧ Ｚ Ｙꎬ ＬＩ Ｊ Ｆꎬ ＮＩＵ Ｙ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ｓｅｃｒｅｔｅｄ ｐｒｏｔｅａｓｅｓ
ａｃｔｉｖａｔｅ ａ ｎｏｖｅｌ ｐｌａｎｔ ｉｍｍｕｎｅ ｐａｔｈｗａｙ [ Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ ２０１５ꎬ ５２１
(７５５１):２１３￣２１６.

[９１] ＬＩ Ｗꎬ ＬＩ Ｙꎬ ＳＨＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. ＺｍＭＰＫ６ꎬ ａ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅꎬ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｍａｉｚｅ ｋｅｒｎｅｌ ｗｅｉｇｈｔ [ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ２０２４ꎬ７５
(１１):３２８７￣３２９９.

[９２] ＫＯＮＧ Ｘꎬ ＰＡＮ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃ￣
ｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ＭＫＫ￣ＭＡＰＫ ｉｎｔｅｒａｃ￣
ｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋ ｉｎ ｍａｉｚｅ[ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｂｉｏｐｈｙｓ Ｒｅｓ Ｃｏｍｍｕｎꎬ２０１３ꎬ
４４１(４):９６４￣９６９.

[９３] ＹＵＡＮ Ｇ Ｌꎬ ＬＩ Ｈ Ｊꎬ ＹＡＮＧ Ｗ Ｃ. Ｔｈｅ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ Ｇβ ａｎｄ
ＭＡＰＫ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｃａｓｃａｄｅ ｉｎ ｚｙｇｏｔｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ２０１７ꎬ７(１):８７３２.

[９４] ＷＥＮＧ Ｊ Ｆꎬ ＧＵ Ｓ Ｈꎬ ＷＡＮ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｉｔｉａｌ ｃｈａｒ￣
ａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＧＷ５ꎬａ ｍａｊｏｒ ＱＴＬ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ
ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２００８ꎬ１８(１２):１１９９￣１２０９.

[９５] ＬＩＵ Ｊ Ｆꎬ ＣＨＥＮ Ｊꎬ ＺＨＥＮＧ Ｘ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＷ５ ａｃｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉ￣
ｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｇｒａｉｎ ｗｉｄｔｈ ａｎｄ ｗｅｉｇｈｔ ｉｎ
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ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅ Ｐｌａｎｔｓꎬ２０１７ꎬ３:１７０４３.
[９６] ＱＩ Ｐꎬ ＬＩＮ Ｙ Ｓꎬ ＳＯＮＧ Ｘ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｎｏｖｅｌ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏ￣

ｃｕｓ ＧＬ３.１ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｒｉｃｅ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ Ｃｙｃｌｉｎ￣
Ｔ１ꎻ３[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２０１２ꎬ２２(１２):１６６６￣１６８０.

[９７] ＧＡＯ Ｘ Ｙꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊ Ｑꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｉｃｅ ｑＧＬ３ / ＯｓＰＰ￣
ＫＬ１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ＯｓＧＳＫ３ ｔｏ
ｍｏｄｕｌａｔｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１９ꎬ３１
(５):１０７７￣１０９３.

[９８] ＯＫＵＳＨＩＭＡ Ｙꎬ ＭＩＴＩＮＡ Ｉꎬ ＱＵＡＣＨ Ｈ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＵＸＩＮ ＲＥ￣
ＳＰＯＮＳＥ ＦＡＣＴＯＲ ２ (ＡＲＦ２):ａ ｐｌｅｉｏｔｒｏｐｉｃ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｒｅｇｕｌａ￣
ｔｏｒ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ２００５ꎬ４３(１):２９￣４６.

[９９] ＬＩＵ Ｌ Ｃꎬ ＴＯＮＧ Ｈ Ｎꎬ ＸＩＡＯ Ｙ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｂｉｇ Ｇｒａｉｎ１
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｇｒａｉｎ ｓｉｚｅ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ａｕｘｉｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｉｎ
ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２０１５ꎬ１１２(３５):１１１０２￣１１１０７.

[１００] ＸＩＡ Ｄꎬ ＺＨＯＵ Ｈꎬ ＬＩＵ Ｒ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ＧＬ３.３ꎬａ ｎｏｖｅｌ ＱＴＬ ｅｎｃｏｄｉｎｇ
ａ ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅꎬｅｐｉｓｔａｔｉｃａｌｌｙ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＧＳ３ ｔｏ
ｐｒｏｄｕｃｅ ｅｘｔｒａ￣ｌｏｎｇ ｇｒａｉｎｓ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１８ꎬ１１
(５):７５４￣７５６.
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