
 ������ �	�
���
�� ���� �� ������ 

  

  �	��	  

 ����� � ��� � !�"�# �# �	� � � !�� $�%& '��(� �� ���	 �) $ ��	 *�+� �,� -.� ���� /�0�#��

 ���1) *%	 2��3�4� � �����&� 5�6� 7� ��)� �	 ���4 ��8�� !6� �� ���� 7� 9�: ;��.��� /< 36	Sibbit 

,Harris  � 7� 9�: ��=�� > �� 7� �) ������ ���0?� !.@ 2�) !�"�# �� ����	 2��� �	��	 �� ��7 /�6�A 

 B���	 ��C !�"�# �D� �?�� 7� $C �# 9��
� !E���� �� ���DFG	 ���� ��C �� ������ !�� 9�: ��=�� ����

 7� ���# !D� �� ���� ��C �� �H�0( � ( �� I �,� JK& L�� . !��70 � I ��7� 5�6� 7� �,�� 9�: 9��� $��

 �� �)��N�	 O� � !.@ ����� � 2��� �� : ��&� ���� /��8� �PH� �
��� L�:�� ��D��� 2��� �%�� � !��

 >��: ��=���� ������ �04 Q�� ��R �� !�� ��?�	 I�?�6	 O���: �� ���� > �� S0( �� ������ /��, 3T

$�
� /����N� ������ !:�� �� �) �U�1��: $C �& � !E���� ��  9���6	 �� ������ K��� �� �0H	 2 9��)�

 ���%�@ /�(�0��� 2 9����� /��G(� -��KE� I ��E�� ���N� V���+ ����%	 O� � �# $�)��� � <�� 2�) �� �� 2

 2��� �� $�K�	 ���� 2 ���� -: !H�0( I Q�F �) �� !�� 9��# *)��E �� W�T 2������ � W�T 2�) $+ L��

) $+ �� �H�0( ���N� $C L�� �� !�� 9��# X.�	 9�: ����� � X.�	 �# ������ K��� �� �0H	 2��# 2�

 *��# �	 Y6� ���� ������ �
���+ ���N� 2��� �� �) �����: � /G� �� ������ B�#�� �	  �����. 

 �� K# � 2�) -.� ��� 9�: ��
�� K# � 2�) -.� 7� �%�� ���� 2 ������a-1,4   2�) 9��=�7 �
: ��

 �?T 2 9�: �3�	 2�) 9��=�7 Q�3�� S��( 7� ��E�� �
: 2�) �T�: �a-1,4   /<�3�� O� �a-1,6  

 �	�: �: 9��� Z�: �# � ?���) �# � ( �� ������ ���1) �3�	2  � �)7 �	C I �) Q 
� 	 7� ��%@ 2 ��0(

�	C ���# �	 [�E I �T�: ������E � $�: 9K����� @ 2 �&�� �� �# ���1) L��
@ �	C ��T Q 
� 	 L��
@ 

 7� $�: 9K����� @ 2� �&�� �� \�K�5 10  ��7 10  �0���� �� 2� �T�: $����E ]��� 2��F � !��1  2��� �T�:

 �)15-20 ) $�: 9K����� @ 7� 2�� L�`�@ 2 �&�� 7 �	C !�� K# � �F��4 10  ��3 10  2��F � ���� �� (

C �� /�EG�T� L�� !�� �T�: ��R �� �", ]��� > �� �� � ���1) *%	 ����� � ( �� L��
@ �	C � 7 �	



 7 �	C I ���� -: 2�) ���� �� ��� 9�: b
H�	 2����: c���, � ��� �� 9�: !E�� 2�)�	 �@ L�� ��
��

 ���F �� ���) 9���6	 2��F18  ��35  !�� �,��  

�� �	 9�: ��� � $<� �# �", 7 �	C 2��F ����	 � 	 2�) ���� �R ��� 2 9��@ �� 2�) ���� �� ������ �:

 $��) 7� �) $���T�� K��� �� �33.� 2 ������ ��� 9�: 9��Td I �) !�G@ �	C �� ���� \�) �T��

 S�4� 2�)������ . !1�� 2K��� �E $���T�� e�) 2��F �	� 9�: ;��.��� �) !�G@��# �f	 �) !�G@��@

 ������ Q ���� 2 97���� 9�� �� �# �� 
� 	 ����	 �	 �4��  6	 I ��)� �	 g�  

 �� ����  & 27���� 9�� I ���� ��2  9��� �� I �F�	3  ��7   & 2�) ���� �# ���	7 Q ( �� L�"
: 7� �H� 97��

 \�K�A   9��@ !E���@ �� $�: h4 �	 2��� bi�  & 2�) ���� 27���� 9�� . ��)� �	 g� I ��� 9�: 27���� 9��

 �	 g� ����	 \�) �T�� �
��4� �)�1  �� �=�	  & 2 ���� 27���� 9�� 2K�.,�F ����� 2 9��� ��R ��

  & 2�) ���� 2�) !�H�& !E���@B    & 2�) ���� 27���� 9�� ���E 
: L�	 � �)� �	 g� VR #C  

 ��� 9�: 9�)��	 ���� �� L��j�)  

  



  

  

  



  

�
:1  

 /�6",b,a   �
:1  7� $���
�� 2��U� ��7 ����� 2 �F�	 �����@ �F��	 �� �� ���� 2 ���� c(���	 !�14

 2��� ��1� �)� �	 $��� !E���@ 2�) ����B,A   h��� !� ) *
6	 Q � �T�� ��a  ������ !�, 3T � (

 Q ���� k?� 2�� �)A,B  ) h��� �� ��� � �	  & ���� �� �%�C *
6	 2��� ��1� O� �b  �:�� 9�: 9��� (  

  

 Q��&1  

�� I  & � ���� �� 2 ��A   9��� Z�: ���� /��`K& 7� �PH� �� �# ��# �	 Q�0�� �� ��E���@ 9�� !�, 3T

 �� ����	 2��# 2�) ���� ��:�� 9�: X.�	 ������ 2�) ���� $� �� �� ��� � �	 �# 2���T�� L���� !�� 9�:

 ���F1-5/0   �� !��� �� �:� �� �) ���� L��� ���1) �?4  4-2  2�) ���� ��)� �	 �	��� �?4 ��A  

 ��)� �	 -��KE� ���� '��(� �� ��U��R � ( �� �# ��P�	 2 �6", �T�� �� �# �� 27��@ 2�) ���	C��

 kA�� � ( �� �# ��� ��� ���: �	�: ��� ��� 2 �6", 2 �0� ���� �	 �� ���� ��� !��%� �� � �)� �	 �H� �

 �6", �:�� �	 !�� 9�: X.�	�� 2 �� I �6", 2�� ����� �� �� ���� �	 -��KE� �0� �� ����� bi� ��� �

 I �)� �	 g� bi� 2� ��� 2 �6", I /�6", 2�� ����� �� � H	 2 9��� . ���� �?4 �f#��F �� V��K� �?4



 2 ���� ���� 9�d �
: !�, 3TA   2 ���� ��� ��� 2 �6", 2<�� ����� �� � : �	 ��� � ���� m���A  

2���  2��� $�: !���4 �� h�.	 I ������ n����	 2�) ��< /��, 3T ��� � I ���7�� !��F �� L�E� -�@

 2�) ���� �:� !�� 9�: �)�o I 7G�	C *P)B   O� � 2�����: � ( ��parkar   2�) ���� �)�o �#B   �� ��

: \�) �T�� 9��@ !E���@ S��( 7� 9�� $��	 I ���� V� 2��F 2�) /G@ ��	C ���� � � 9�: ����� 9��� Z�

 2�)B   2 ���� L���R � /G@ �	C 2 ��� @ �����@ 2�) ����� ��B   9�: 9�)��	 ������& ����� �� �#

 2�) ���� ���: 9��� I ��� �B   9��� Z�: ��� ��� 2 �6", ��=�� 9�� S��( 7�  �����	 �4�� 2� �� �� 2��#

 2 ���� 2��� <�� �� 9�:A   ��# !#�F� �� �3.: /�EG�T� � &� h�.	 /G� �� ������ ����� �� 2�) U�

 /��, 3T � 97���� � : �	 ������ 2 ���� h�.	 2 97���� ����: !.�� � ����#��@ �� �=�	 �# ����

 Q��& �� /G� ������ h�.	 2�) ���� h�.	I   2��F ������ 2 ���� I ������ �� 9�G� ��� 9�: �,GT2 

 *%	 JK& 2��� �# !�� ������ B�#�� 2�) *�K�C 7� 2� 9���6	 2��F ������ 2 ���� $��� : <�� !�� �U��

 ���F5/0  ���� : �	�� ��� 9�: Y6� 2�H� !�14 �� �) L�q���@ L�� !H�0( ��� 9�: �0��6	 ���� ��& 7� �,��

 2��� ���1) �0��?	 �) ���R L�� ���1) '�
: L�� �� B�#�� I �) ���R 2��F �� *%	 /��8� $��� ��# ��

 ��)� T h�# I 2�H� !�14 �� ����� /��`K& �� � $�: �� �	 � $�: ���<+ Q ( �� nC �� ���� �����	 /��8�

> � O� � �%�� �� ���� ��C 2������ � W� T �: 9�: Q���# ������ 2 ���� B�#�� � j�) �
� ��� �� L��

�) �T�� 9��@ �� 	 > � O� � ��U��R � ( ���4 ��8�� !6� I 9�: 27���& 9�: V�T 97���� �# ���� $C �� \

 �����E Q ( �� I ��# �	 Q���# �� ������ 2 ���� � \�) �T�� 9��@ �� �� !��F �# I ���� ��.� !�� ��E��

 /��, 3T I �,GT � ( �� � : �	 ��1
: ���C�E ��
�� 2�� *%	 /��8� �� 9�: �%��	 27�� n���C

� �� 2��# I ������ 2� �6	 �� : �	 Q���# ����� � ( �� �# ���� \�) �T�� 9���@ �� ������ ����

 7 �	C !01� � L��
@ �	C ���T�� I ���� �� �) ���R ����� � PF � �
: � ���� 2 97���� $�K�	 I ���� ��.�

 �
:) ���1) L��
@ �	C ��3  �# ���) 9�� ������ ����� �� �� /�EG�T� L�� ( �� �	�� � nC �� ������ ��

 /��, 3T L�� 7� V� �) ��� 9�: X.�	 I /G� ��C 7� 9�: 9��	C 2�)��� B�#�� �� ������ 2 9��"��� Q (

 $+ �� �
���+ I �� 
� 	 /����N� O� � ���N� �� �����	 !�� L
�	DNA   ��:��  



 Q���# $�)��� �� ������ B�#�� -����@  

��@ �:� 2��� 7��#�� L�E�� K# � �� 7��#�� 7� Q����� � \�) �T�� 91  ���& *1& �
��	 9��	 /��"�	

 2 9���6	 2 1�C �)���C�E L�� Q�F �) �� . !�� k�6, ������ ����� �� ���C�E �# 2��� I ������ K��� ��

\�) �T�� 9��@ �� ������ B�#�� �: ��)� .� ��E�� �D� �� ����� L�� S�� �� � ���1) ����� L��  ����

 �
: ��3  K# � ��=�� I ������ B�#�� 9�� ��=�� Q�� 2 �F�	 !�� 9�: 9��� $���(ADPG)ADP   7�

 K# �1  � /�"1EATP   27���"1E O� �(ADPGPP)ADPG   !��ADPG   2��� �� �H	 2 ��<

 2 ���� $��# �E�A� S��( 7� L��
@ �	C � 7 �	C B�#�� 2��� Q q1	 ������ h�.	 B�#�� 2K# �

ADPG   !�� � & 	 -�@ 7� ������ Q 
� 	 -)�# $��� L��@ ��  

  

�
:2  



 2��� ��
6	 �)�: � 9�: �T�: �T�: I �) *�K�C 2� �T�: ��� S��( 7� ��E�� -��KE� 2 �������	 �@

 �4��F 2��� /G� �� !�� L��
@ �	C ���%� ���T�� ��=�� �� ������ 2 9�: �T�: 9����� *�K�C !E���@4 

 ������ �0�#�� ���� ��� 9�: �)�o \�) �T�� 9��@ �� ������ B�#�� 2��� *%	 ������ B�#�� 7� > �

)GBSS.WXL  ������ B�#�� ( /�d ��I )SSI  ������ B�#�� (II  )SSII  ������ B�#�� � (III   �� )

 $� �� �� �,�dut,SSII  . ��� 9�: �F��( /�d ��  

  

�
:3  

 GBSS  C B�#�� 2��� 2�) -�� ��:�� 9�: 9��"��� L��
@ �	C B�#�� 2��� L
�	 � !H�� 2���A 7 �	

SSII,SSII , SSI   L
�	 L��j�) �%�C �R ��� I ���1) L��
@ �	C B�#�� �� $� � ��1&�� 2��� 2�
"�	

 ��:�� 2���A ��� 2�) 9���# !#�: 7 �	C B�#�� 2��� !��2 ) 2� �T�: 2�) *�K�C 7� ��0(BE � �� ( /G

 2��� � ��� 9�: ��T��:BFII,BFI   ��0( ��� 9�: n�.��� ��BEII   2��F /�d ��2   P�BEIIb,BEIIa  

 !��  

 �4�E �H�0( ���)���@ ���N�BEI   2�) 9�� 2�) ������ /��, 3T � ��� � 9��� r��K� �� � > �  e�) ��

 2�H� !���HE �4�E ���	7 B��BEI   B�#�� s�1F ��� h4 �BEI  ���@ ��%	 -�� *�K�C L�� �# 9��# ��%



 � PF �� L��
@ �	C �� �T�: ������E X�.�� ��BEII   $���E ����	 �� �����BEIIb  2�)���@ ���N� ��

) 9�: �T�: 9����� *�K�C -�� � : �	 �%��	 t��� � �U��E � .� /�d �� 9�: ��T��: 7 �	CDBE  �� (

F�0	 �� �%& � ���4 > A 	 I ������ B�#�� �) �T�: -��KE� �%�C �# 9�: ��%���@ !�� !E���@ Q�F �� /�f

 2 9�: �T�: 9����� 2�) *�K�C S�4� ��
�� 2��� 2�
"� L
�	 �=�C �R ��� ��� 9��# B��	 L��
@ �	C �� ��

 �T�� 9��@ �� ������ B�#�� �� 9�: �T�: 9����� 2�) *�K�C ��& 7G�	C > � 2��# -�� 2��� �
���+ �)�:

�) �
: �� �# Z�( !�� 2 4 ��T �:�� \3  I /�d �f	 ���) �� � �� ������ K��� �� /�H��?	 s��� ��

 � ���	7 B�� I �U��E � .�chbamydomonas  �� 	 ���� $� � ����	 2��� B�#�� �� 	 �
���F �� !�� (

 ���� \�) �T�� 2 9��@ Z�: �� 2��U��R /�EG�T� !�� L
�	 �=�C ���1) ��D��� �:�� ��:�� � &�

.��� 9�: Y6� 2�H� -.� �� 9���1� � ( �� ������ 2������ � W�T 2�) *�K�C L�� /�(�0���  

 ���� 2 ������ 2������  

 ��:�� 9�: ��E�� �D� �� ���� 2 ������ �����@ 2�) 9��"��� �� �H&��	 �� ���� ���� ������ 2������

 ����� !H�, �� ���� ������ '�3	 2 9���6	 2�) $�� I $�� ���	 ���T �� 9��"��� 7� /��"�	 � c��� ��T

 X3.� 7� �H��� B���� 2��� �U��E 2�) ��:� � �)����@ � �) V�# � 2�%�� 
�� I 9�: K@��.� 2�) $�� � '�,

 ���1) 2� ��F�� 2�)  ����� ��� c���, �� � 2���# c���, �� 97���� �	�� �f	 2��
�� I ���� ������

� �R��@ /����N� ��	7��� ����� 2�)��
�� !:�� 9��01R � 27 # � 2�) !��: ��� � 2��� ��< $� �� �

 ������ 2��
�� 2 9���6	 �
���F �� . � � ��)� .� �D� �� 	 �=��� ���)��
�� L��R � ���1) ������:

 �� �� ���� 2 ������ 2 9��"��� �� �	 �� r7���@ �F��	 7� �PH� !�� c��� ���� �� �)��C 7� �`K& $�

 �
:) ��� 9�: 9��"��� ����� 2 9��"��� 2��� 2�) L�� ��2 /��0( L�� S��( 7� ���� ������ L��j�) (

 ������ �U�1��: $��# X.�	 �� 7���	� 2��� 2������� ���# �	 !#�F ���%� ��� � 2��� ���C�E �F��	

 �
: !�� 9�: u�E ���C�E 2���2  /�(�0��� 7� 2� �,GT �F��	 � 2������ � 2���T�� 2�) �0�& L��

 9��� ���C�E �� ������ W� T � ���T�� �� UR �
��� ���� -�@ � D�	 �� �)� �	 $��� �� ������ r7���@

 I ���C�E $C �� ������ -�#�� !�"�# � ���� r7���@ �F��	 /����	7C 2 9���6	 ��� 9�: ���� -�@ 9�:

�) /����	7C L�� !�� 9�: !��� �
: �� L��j2  L�� /�(�0��� �� ] ��	 �# Q ,� ��� 9�: 9��� $���



 2������ �
���+ !���) 2��� ��� � �	 �# �:�� 9�: 9��"��� $� � �	 2������ � ������ W� T � B�#��

 2 9���6	 $� � c��� !� �� $� � W�T � $� � c	�& 2��� �:G� e�) �:�� 9�: 9��"��� ���� �� ������

 '�3	. !�� 9��� ��=��  

�) $+ ���� 2 ������ 2������ *�D�� 2  

 ������ 2� �6	  

 �# ���� � &� ����: *�K�C /�H��?	 7� 2�)� :ADPGPP   �� ������ B�#�� 2��� 97���� ���6	 2 �F�	

�
:) !�� �) \��3  \�� �� (ADPGPP   2��F B#�	 *�K�C2 �0���� ��
R # � \�K� 2 �� �=	 ��7

55KDa,60KDo   2�) �� �=	 ��7 2��� �) $+ !�� B���� ��ADPGPP   9�: 9��� Z�: t��� � /�d 7�

 2�) ��� � L��j�) � ���CDNA   ��E�� -��KE� Z ?� �� �) �U��E �& � �# 9�: r��K� ����� � &� ���� 7�

 2��#�� 2�) $+ �E�H	 O� � ������ 2ADPGPP   W�T !H"�	 ��� 9�: ��� �!�� L�� 2��#�� $+  �#

 O� � -�#�� !�� ��	 2��� �� A 	3-phosphogly Gerate   �� 2�8� ������N� L��R �# $ R . !1��

 ��� !1�� kA�� L��j�) !�� Y6� ���4 !:�� ��)� T /G�ADPGPP   �� �,� !����6	 $�K�	 �F�	

T�� 9��@ �� 2��� �=��� �� 2�) ����� �H� � 2 9��"��� I ����� ��# !�� /G� ���� 9�� S��( 7� $���& \�) �

 -��KE� ����	 �� !�� 9� � 9�: Q���# !���HE B�#�� O� � ����� �#15  O� � /�d 2 ���� $7� �� 2�,��

 -����@ W�T 2�&ADPGPP   �@ �� �=�	 !�� L
�	 *�K�C L�� 7� 9��"��� �# 9�: ��%���@ 9�	C !���

 � : /�d �� ���� !��8 2�	�� $��#ADPGPP  !�� L
�	  �)� g� *�G@ ��� �� �� !�G@ �	C ��

 V�� ��� 2��� ��
6	 �)� :  & � /�d �� �	� !�� 9��� �F 7 �) ���� \�) �T�� 9��@ �� !�HA�

ADPGPP   ���N� 2��� !�� L
�	 L������� ���� � &� ������ B�#�� 2��� �,� 2 9���# !#�: � &� ��

N� K� � 9�: ��� � ������ ���T�� � ����	 $�K�	 ���ADPGPP   ��2  �����	 '�) O� � �� � !�HA�

 �01�2  B�#�� -��KE� �# !�� ���6	 L��j�) !�� ���6	 �
���+ ����%	 /����	7C �� ������& �
:

 !E���@ Q ( �� ��E�� �
: ������ ����	 !1�� � �	 \�) �T�� 9��@ �� *�K�C 2 �T�: !���HE �� ������

��KE� \�) �T�� 2 9��@ ���� -  

  ���� ��.�  



 9���# L��H� ���� ��.� ���7 !�� ���� ���%� 9��"��� � ������ !�"�# 2��� ��%	 ���H	 ���� 2 ���� ��.�

 �� nC n�& k?� b
� �� ������ B��C k?� !�� $��
����C Q ( �� ������ /��1T k?� �,� 2

����01R I �7 2�) ���� �� �)� �	 ���4 ��8�� !6� ���C O� �  L�q���@ -����@ � ������ 2�) ���� L��

 �6	 � ������ 2�) ���� L�� �U�1
: Z ?� I n���C Q ( �� �04�H�	 . !�� !.� 2�) ���� 7� ��"�HA

 ���� �� ������ 2�) ���� L�� �	� ��� 2�) ���� �� L�q���@ �6	 ��# �	 !#�F I �� 2�) ���� �� L�q���@

�� L������� ��# �	 !#�F !.� 2�) � !�� n���C Q ( �� ����� �U�1
: 2���� !.� 2�) ���� 7� ����

 � �) $�� !.@ 2��� !.� 2�) ���� !�� 9�: �E�A� ��C �� nC ��4� � : �	 �%��	 ����� nC n�& �� L��

��� 9�: 9��"��� !�` 
1�� ��C 2��� ��� 2�) ���� �
���F �� ��� 9�: 9��"��� �����#�	 2�) ��:� ��� �. 

  �	�� I �%�� $�
	 ���� ��.� Q���# �,�Ha   ��7 	��# 2��5D   �6�A � e�) $ �# �� �	� !�� ����

 Q�� �� !�� 9��� *)��E !"� � ��� 2�) ���� L�� 'G�T� �H?�	 ������: ��1986  � PF L�� ]�0��� I

 L�q���@15KDa   L�q���@ L�� � � 9�: �#d ���� �	�� � ������ �� O0��	15KDa  �"3� 2��� � �: �

 �4��F B�#��3  �) L�q���@ � � 9�: !E�� ����i@ �@Gsp-1 ,puroindoline b,puroindolina   2��

 ��7 	��#5  ���� � &� ���� ��.� � �%�+ L�� L�� ��.� Q�3�� � ��� 9�: 2����K	�3  $ �# �� ����i@ �@

 �# 9�: 9��� $��� � ��� 9�: X.�	 O0��	 ��Tpuraindolines   ��=�� �����	 �8� �) ���R �� ��� � �	

 B�#�� �,� JK& �# 9�: �`��� ��#puroiddine b   $+ �D� �� 	 Q 36	Ha   $+ !��purodindoline 

b   v�T ���� 9�d /�� & 	 7� L�1�� �%�� � ��� � 9�: B��	 !.� v�T ���� 9�d /�� & 	 � 2��%� ���R

 !�H4 	 �� ���N� 2���75 � ��	C B���� /�� & 	 �� �1���	 �� !.� v�T ���� 9�d /�� & 	 �� 9�: *# ���

 ��E�� �D� �� �) ���R �����	 �8� 2��� �# �)� �	 g� ���H4 	 �� ���N� L�� ��� 9�: !E�� ��� v�T ���� 9�d

 B�#�� �# 9�: ��%���@ ���T� !�� 9�: purodindoline b    2�)���i@ �@purodindoline b    ��.�

 ���� �� /����N� 7� ���1	 � ( �� ��� � �	 ���� ��.� �# ����# ��%���@ �U�� t���� �)� �	 ���4 ��8�� !6� ��

purodindoline a   �  2�) !� L��H� �� : �	�: ��w�� L�� L��H� �� ���� � �	 �U�� 2�) $+ �  �)� g�

�� ����	 �	 �4�� 7�� Q� � V� 9����� �� ��.� W�T �� 
� 	 �
���+  �,� ����) �
: 2�) Q���#  &

 ���"�# ��w�� 2��� n���C 2+���(QTL)laci   ��7 	��# 2��5H   2 97���� ��13cm   �� ��� 9�: X.�	



 ��� 9� � ��)� T ��%	 ��� 2�)��
�� W�T 9��"��� '��)� 2��� ���� ��.� ���N� 2��� ����� � I kA�� � (

 . 

�
: � ���� 97���� -.@:  

 �
R # ��#  �� ���� � &� �)��� 2��F ������ ��
�� �� r7���@ 2�� �
: � ���� 2 97���� *�1�� ��8�� 2��

 . �"?� x�� � ���4 !�14 S��( 7� � & 	 > �� $���E !�  

  �) ���� �# ���& !�� *%	 ������ ���C�E !H�, �� ������ 2 ���� 2 97����A   2�) ���� 7�b   Q ( ��

	 ��& I ������ L�1: ���� 2 97���� $�K�	 s��� �� ���T 2 9��	 �
: ���N� /��, 3T �� /����N� � : �

 ���� !01� �� -��KE� ���7 �:�� 9� � ��D��� �� 	 L��j�) � � L
�	B   ��T �6?� 2 ��F�� I VR #

 �) L�q���@ �����T 2��� 2����K� �
: ��N� 2�� ���� 2 97���� ��8�� ��# �	 *)��E nC � �) ���R 2 9��	

 9�%	 O� � �� h�.	 2�) �� � 2�) ������ O� � �# �	��� ������ $C �� 9����� ��
�� r�� �� ���T

 $��# ��& 2��� $C �# � � 9�: �0��6	 9�: ����� � � 9�: L�KU��& -.@ h�.	 $�K�	 �� I 2� ���: 2�)

���& �� �& ��8�� 7� ���� 2 97���� 7� 9��	 �
: ���N� *���1	 ��8��  c���	 2�) ������ O� � ���� 2 ������

 �=��� � ��E�� -��KE� ���� VR # 2�) ������ �	�K�� nC �# ��# �#d y� # !�� 9� � �
��	 I �)��� �U��

 V�
"� ���� 2 ������ 2��� VR # 2 ���� 2 ������ 2��F ��C 9����� ��
�� !.@ !�"�# �# ��# 2���

8� ����� �� !�� 9� � n ��	�� 9��� 2�) ���� �# � � 9�: �& �	 $C I ���T -��KE� 2�� ���� 2 97���� �

 <�� I -��KE� 2��� �� 2�����@ I \�K� 2�) ���� �
���F �� �)� �	 -��KE� �� ���T 2���@ �H� � ������ VR #

 2�) ���� �%�� 2��F 2 ������ �� ��C �# ��� 9��� $��� ����� /�H��?	 ���T� ��� �	B  9�: ��"3�  B�#�� $�	7

 2�) ���� �%�� 2��F 2 9�: ��� � 9����� � .� ��C �� �1���	 �� nC ��<�� n�& � v��	 5�6� 7� ��< (A   ��

 O� � ���� ��C ���T �
: ���N� /��, 3T ��8�� �� ������ 2 ���� k?� /��, 3T !��)� �)� �	 $���

 2���1� 2�%��� 2��� ��� � 9�: 9��� $��� I ��T� S��6� ������ B�#�� 2��� ����� L�q���@ ��	7��� S�� �& �

 L�q���@ � : �	 �%��	 ��+ # �� h�# �� $�������1@ $���T�� �� $+ # �� ��7��C 2��� ������ !��

 t��� ��& 7� $�)��� 7� ����	 $+ 
�� 2�) ��� � ���H� ���T� !�� 7��� �� 	 $+ 
�� B�#�� 2��� 7�� $+ 
��

 ��& ���� � �	�: ������ 2 ���� 27���� 9�� �� �# ��:�� �) L�q���@ L�� ���E -.� !�� L
�	 $C !�� 9�:



 �� n� & ������ 2 ����� 2�) L�q���@ L���R X�.�� I kA�� � ( �� !�� 9��� /�08� 7 �) L�� �	� ��� 9�:

 ��"	 ������ /��, 3T ���N� O���: �� � ��# ��)� T *)��E �����1�� Q� � 2��� �# !�� � H	 � � ��)� T

 ��8�� !6� 97���� �� ���� B�#�� ��� �# !�� � H	 ��# �	 Q���# �� ���� �
: W�T � ( �� ���) �	�� �R

 I <�� 7 �	C �� /�d 2�) ������ �� Q�f	 2��� ���� �	 ���4 ��8�� !6� L��j�) ���� �
: bi� ��E�� ���4

� 2�) ���� � ���1) 2��� ��� 2�) ���� ��� 9�: �1���	 �� �H	 /�d �� 2��# �0���� 2�) �
: �� 9�: V���

 L�� �� �8 	 �	�� 7� �H�0( 2��� ��1� 2�) *1���
	 7� <���F� ������ �� ��<�� 7 �	C 9��H�� [ E � ( ��

 !��F I �U��E � .� *.� 2�) V)��� �� ����	 � ( �� ��# �	 2��� & ����7 2�%#�T ���� 9�d /�� & 	

� ���Nkug5   $+ ��II   ������ ���) ���� � : �	 L��� �� B#�	 2�) ���� �
: �� ������ I ������ B�#��

 �� �# �	��� ] ?T �� $�: ;��T �H�0( !��F 7� ��T �#sgp-1   2��� �# ��� 9�: r��K� ��� 9�: ���@��

 �� !���?	SSII  T�� �� /����N� �# ��� �	 �D� �� ��� 9�: 9��� $��� 2�) ���� �
: I L��
@ �	C ���

 ��� �)� T ���N� �� ������  

  ����� 2�) ���R  

 % ���F !�� *# /G� 2�) ������ ���R 2� �6	1  /��, 3T $��� ���4 ��8�� !6� 2��� �) ���R �	� I

 /� , �� ��� � �	 ������ 2�) ���� �� �) ���R ��� 9�: 9��� $��� �) ������ !�"�# � �#��01R1 � 73 

 �	 �)��i�� "1E 7� �# 2��F ���� 2 ������ 2�) ���� �T�� 2�) ���R ��:�� 9�: B��	 �8 	 2 ��0(

 B�#�� �� 9�: ����� �� 
� 	 �	�
� �� ������: �� �F��	 X�.�� 2�� $�	7 �� �
R # ��
�� �:��

T ���� 9�d /�� & 	 �# ���� � &� 2�)�: �	� ���� � &� ������ 2�)��i�� "1E �� ���� �����7 2�) v�

 �%�C 2�) ������ �� 7 �	C ���R B�#�� �,�� �� L�� 7� � ��# �	 [�E �%�C ������ 2�)��i�� "1E 7� 2���

 � � 9�: 9��� $��� ���� �� ��7C ���R ;��.��� ���4 ����	 $��� ���4 ��8�� !6� 2��� �# ��+ ��# �	 [�Efpl-

1  �
: 2��� *
6	 �
���+ Q�3�� 2���  ��7 	��# 7� �)�� # !�14 2�� ' ���� ��.� ����)5D   $���

 �	�� $+ � � 9�: 9���FP2   ��7 	��# ��� !1� 2��� ��# �	 *�D�� �� ������ ���R 2� �6	 L��j�) �#

5D   �� �� �) ���R �# �: 9��� $��� !�� ��T��:�� �) $+ L�� ��� ������: 2 ���@ �	� !�� 9�: X.�	



 $����	 B?4F� L�� �����	 �8� �� <���puroindolines    k?� � B�#�� ��� 9�: ����� ������ 2 ����

. $�: ����<+ �� ]�0��� �� ������  

  ���T {�� ����01R � $�: �� �	  

 2��� 9�: B��	 !��F 7� nC -��KE� �� �) ���� Q����� 2 9�: ;��.��� 2�	�� I ������ 2 ���� $�: ����<+

: B��	�� !��F ���: ���N� 2�	� nC -)�# n�& $�K�	 �	�: $�: ���<+ ����� �F��	 !�� 9�: ����� 9�

 $C n�& $�K�	 � �E�A� 2�	�� �� : �	 $�: n�d >��: 2��� '�": �F� � B& 	 � !�� *D� �� �F� � ��

# n�d � ���� 7� r� ��"3� 27���� 9�� � 7 �	C B�#�� �� �=�	 $���E O� � 9�: X.�	 I '�": �F� � �	�

birefringence  nC 2���T !��F �� ����01R ���7 ��T ��� � < ,� I ���� ����� $�: �� �	 � : �	

 �R ��� !�� ����	 �H�0( � �	 	 2 ������ 2�) ���� �� $��# ����<+ �# r7���@ �)� �	 g� ������

�	 	 2 ������ �� 7 �	C I h��H� O� �  L�� . ���� !�� 7� ��"3� O� � 7� ��� � ��� � ����� � PF

 27�� �� �	 � 27�� ����<+ Q���# �� ������ L��
@ �	C '�
: /��, 3T �# ���# �	 ��%���@ /��)��	

 -)�# O� � �� L��
@ �	C ���T�� �# ������N� 7� ���) Q�f	 ���1) L��� ����F I /G� 2�) ������ �� ����

 -.@ /�	 �� ���� � �	 ��)� �	 ���N� I ���� 27�� ����<+ 2�	� -)�# � 2 9��=�72  ���N�su-2   /�d ��

 2 ��E�� -)�# Z ?� �� ���	7 B�� 2�� �@ 2�) $+ �� �SSIII,SSII   9��=�7 2��� ��1� ��:�� 9�: !E��

	 9�: ����<+ �F� � ��
�� s��� �� L��
@ �	C '�
: �� L��
@ �	C 2���# 2�) ���� �� ����1��# �� � %�

 !��3  �H:� � b
�� /�H��?	 s��� �� $��� g� 2��� 2��� ��1� 7� > �X   ��1� !�� 9�: ��E�� �D� ��

 > � 9���E 2�) 2���A   > � �
���F �� ��� 9�: !E�� �	 	 � �H�0( 7 �	C 2� �6	 �� /G� �� ����1��#B  

2�U�� 2� 9���6	 � ���	7 B�� �� ����1��#  �# !�� 9�: 9��� $��� ��� 9�: !E�� I ������ 2�) 9�� 7�

 �H:� h�.	 2�)���T�� L��X   O0��	 L��
@ �	C '�
: �� �0H: ]��� B���� � 9��=�7 Q ( �� /�EG�T� ��

 > � *D�	 2�) Q��1��# �� h�.	 2�)�	� �# !�� 9�: /�08� ���1)A   > � �B   � .� 2 ������ ��

<+ Q ( �� �U��E c4�� ������ 2 ���� 27�� �� �	 2�� L����8 	 2��� 7 �	C 2� �6	 ��)� �	 g� $�: ����

 27�� �� �	 � nC !#�F �� ���6	 �# ���) ���� �� 7 �	C ���R 2�) B�#�� v�6� -)�# S��( 7� $��	 ��

 I L�� Q�3�� I L���@ /�H��?	 I ���� �� !�� 9�: Q<���� ���1)allele  ���) �
: �� �GBSS   2��



 ��7 	��#4A   �# � ?���) ]�0��� 2��� L�� ����� �� ��# h�# �� ��@�+ �����#�	 �E 2�) ��:� '�3	 !�"�# �

 �# ��� $��� L��j�) ����� /��`K& ����� � � 9�: u�E ������ �� 7 �	C !01� �� -)�# � � ��D��� �� 	

:� !�"�# �� 7 �	C 2� �6	 �� !01� ��C �� � $�K�	 $+ �# ���� ] ?T ����� !�� O0��	 �����#�	 2�) ��

GBSS   L�q���@ �GBSS   ��7 	��# 2�� ��4A   2 97���� �� ������ ����01R �# 9��� $��� I 9��# *�

 �01� 2� �6	 �� 2��U��R ���N� $��� I 27�� �� �	 $�K�	 ���� $���E �U�� ] ?T I ��E�� -��KE� I 7 �	C

 L�q���@GBSS  �K	� 2��� ��7 	��# O� � 9�:4A  �� �& � �� /��`K& �� ���N� �?�� 2 �=��� ��

 $���E �� � PF �R ��� ��� � 9��� X.�	 ������ /��, 3TGBSS Loci   �U�1��: 2�� ��%	 /��8�

 �U�� �
���+ �	� � S0( �� VR # /��8� �# !�� kA�� $C L��j�) ����� �����#�	 2�) ��:� 2��� ���� ��C

���1)  L�q���@ !�, 3T � PF ����	 �	 �4�� $�: X.�	 2��� �) L�� �GBSS   !E��Pericarp 

)GBSS2  �
: �� 9�: $��� ������ B�#�� 9�� 7� ��� 9�: r��K� (3  �# �:�� ��D��� �� 	 !1�� � �	 �
� I

 2����K	� 2�) $+ �� /����N�DBES,SSIII,SSII,BEI,BEII   �	C ���T�� S��� ��8�� 2��� �� L��
@

 !E�� *�)� T �D� �� �� �) *�K�C 7� V� �) -�� �	 !�14 L��BEI   �0���� *�K�C88KDa   I !�� ���� ��

 �	�: $+14  �%�� �� � !�� /�d � ���� I t��� �� $ 1#�10  �	� ��� 9�: 9��� Z�: |�� �� h�.	 $ 1#�

 -�� 7� �6A�� h��H� e�) 2���T�� -��� /��`K& L�� *���� �� !1�� s���� �� 7 �) /G� �� $C30 

 ��w��BEI   � $+ L�� L��BEII  I ����� �� � : �	 �`�4 /��"�BEI   7� �� ��< ( 2�) 9��=�7BEII   �� ��

 Q ( �	�� ��# �	 ����	 K�����#BEI   �� !01� /�d � ���� �� \�) �T�� 9��@ !E���@ �� �H�BEII  

 'GT �� �	 � !�� 9�: $���BEI,BEII   ����� ���@ /�d �� ���� �� ������ 2�) ���� L�� ��SSI   B�#��

 ������75KDa   !�� 9�: 2��� JK& ���� � Q 6	 '�
: L�� � 9�: !E�� \�) �T�� 9��@ �� �# !��

 2����K	� 2�) $ #Cdna   2���SS1   �� ���T� � t��� $+ ���1) � & 	 ���� � /�d � t��� �� � /G� ��

�: ���� �� $+ $ �# �� �# K��� �� �U�� 2�) $+ �f	 ��� 9�: 9��� Z15  7� ����� $ 1#�10KB   ���� ��

 $+ �� �
���+ 5�6� 7� $+ ��� 9�: 9��� Z�:GNSS   ��7 	��# 2�� t��� ��6  2 �,�E ��5  ��	 �����

 2 �� �=	 Q���# ����) �
: ���� �� !�� �3�	SS   ��7 	��# 2��Y  �: 9��� � !�� L�� �# !�� 9

 2�) !���HE ��) �4�E �H�0( /����N� !�� 2���T�� $+ L��j�)SSI   �R ��� ��� 9��� X.�	



Endo,Yamamori   2�) $+ �8��	 /����N� �� �� ] ?TSSI   $+ ��8  $+ �� �B   ��� 9��# X.�	

 7� �)���3  ��
:C �� 
� 	 $7� 7� ����@ �@100�108  �115KDa  ���� 2�) ���� �� O0��	 ���� 2 ��

 kA�� � ( �� � ���1) �) L�q���@ L�� �# 9��� $��� �1���	 B���� ��� 9�: 9��� $��� ������ B�#�� 2���

 /�d 2��� L��� $�1�)SSIIa   $��) �� ���� �� � !��SSII   ���� �	 ��Yamamori   r��K� ���T�

� � ��& 2�) �
: 7� V� �) �4�E ���� ] ?T 27����& �# 9��# ��7 	��# OVD,VB,VA   2����K	�

 > � 2�) ������ 7� ���7 ��T  �	C !01� �	� ����� �� ������ �� �H	 ��� /��, 3T W 3T L�� ��� 9�:

 � � �)� T L��� B��& �) L�q���@ L�� ��
�� k�A � 2��� �) ���� L�� /��, 3T � 0� /��"�	 �U�&

 $��� L��j�) �U��E � .� �� ����	 /�:��K� ������ B�#�� $���E �# ���II   �� �F ���4rug5   ���@ ���N�

 �& O� � /�d 7� 9�: *# ��# ��1�7 > � 2��� �
���+ B��C � : �%��	 ���� �� �H	 ��� ����: !.�� ��

 2 ������ B�#�� 9�: c?4 $+ � !�� Q q1	 �� �@ ���& ��SSII,180KDa   �	 2����K	� �� 9�: �F��(

�1�) $+ L�� ��# $+ $SSIII   9��� �)�o �� ���) *.� �� �=�	 /�d �� *�K�C L�� $���E !�� ���	7 B��

 ��� � : �	 �
���+ 2 ���	7 �� ��1� 7 �	C 2� �6	 ���7 ��T -��KE� � /����) ��# �# ���# 2� �6	 9�:

 2 ������ B�#�� 2��� $+ �R150KDa   /����N� �� *���1	 � ( ��dull 1  �1) ��8�� !6� �� ����	

SBEIIa   n #�� !�� 9��� r��K� �U�� /G� 7� 7 �) $�1�) $+ !�, 3T !�� ��E�� -)�# L��j�)

 $�	K�) !���1F �ASSIII,SSII   �� -��KE� �� ���T�� �� /����N� � ��� 9�: r��K� �U��E �& � ��

 $�: �T�: 9����� !�� ��U��R I L��
@ �	C �� ��� ��T � 9�� # 2�) 9��=�7 �# �) *�K�Ca-106   �� �T�:

 �� L��
@ �	C K��� �� �� $�: �	�: 2��� ���N� /�H��?	 �� ���� �	 �� 9�: ��T��: K# � 2�)�	 �@ 7�

 t��� � /�d \�) �T�� 9��@chlamydomonas   2��� $�: �T�: 9����� !���HE $���E . ��� 9�: 9��� $���

<���F� \�) �T�� 9��@ �� �)�
: 2 9� � �� ��� 9�: �%��	 !�� 9�: > ��	 ������ B�#�� �
��� �(�T �� 

 *�K�C 2 9����� n�H��� -�� ���� � &� $+ 
�� �E I K# � ������ 2 9�: �T�: �	 �@ 7� ��<�� ��� � 9�G�

 � ( �� �# �) *�K�C n�H��� O� � �# 9�: ��%���@ BH��	 ]��� !:���� $�:�U�� 2��� ������ B�#�� ��

� �
: ���N� ���1) ��� 9�: L�KU��& 27�� � 0� 2��� B���	�1  �� B0� O� � �� �@ Q����� O� � /�d ��

 7� ����� $+ !�� 9�: /�08� ��& 7 �	C $+ 2����K	� $��# Q�HE ��� 2 ����11kb   Q ( ��mRNA  



 ���F *�K�C 2���80KDa   ��32 ��& 7 �	C 2��� �# ���� ��	C ������: �,��  �	 2����K	� I 2��#��

 ���F ��+ ��R 2�) 9�� ��T 2��� �%�C /�d �� . �� :15-10  B���� �f	 ��& 7 �	C 2 9�: 2����K	�  P�

 �� !�� 9�: $��� \�) �T�� 9��@ 2 �H� � �� �%��� 7� �
� �%�� �# ��� �	 �D� �� Q�F �) �� ��� 9�: �)�o

 2�
: > � ���N� I t��� � /�d1 �& 7 �	C > � $��� -)�# 2 ��� �@ �8� L��j�) $+ 2�pullulanase  

 t��� �� ���� 9�: ��T��: 9����� *�K�CCDNA   > � *�K�C 2��� $+ �pullulanase   !�� 9�: 9��� Z�:

 9�: 2����K	� L�q���@102KDa   ��7 	��# 2�� � !��4  V� �%�� �# 9�: ��%���@ � ��� 9�: c4�� t���

t��� �� $+ 7� �i#  ���� � &�pullulanase CDNA   � ��� 9�: 9��� Z�: ���T� L��j�) I  & 7� � /�d 7�

 !���HE $���E ��C �# 9��� !�0f� 7 �) ��� 9�: $��� \�) �T�� 9��@ �� $+ �� �)pullulanase  L��j�)

 2�
: ���N� ��8�� 2���1 .!�� �� ��8 �8� �� � !�� *%0	 ������ B�#�� 2��  

  

 ��� ���T�� �� ]�0��� �� ��� $�: ����<+ � ���%� ����01R  

 �� 
� 	 k?� �� n�H��� � $7� L�� ]�0��� L��H� � D�	 �� ��U��R � ( �� h�.	 2�) !D� L��� �@

 2 9���6	 2 � $C I �)�	 �@ B�#�� 2�� 2 9��	 �
: ���N� /�H��?	 /��`K& ����� �R ��� ���: �����

� 2�)�: $C !�� ����� L�� �	 n�H��� �� �� 
� 	 $7� �� �� -��KE� ���# �	 ��%���@ �) ����� L�� �# !�

 X.�	 � *# /����N� �# ���# �	 ��%���@ �) ����� 9�G� �� � : �	 ����01R �f#��F �� -��KE� �� ��� �

 � : �%��	 �
�K�E /��, 3T �� ��U��R /����N� �� !1�� � �	 L��
@ �	C �f	 �	 �@ 2��� 9�: �����

 O� �Bagley ,Dintzis   /��, 3T �# �	 	 /�d ������ �� L��
@ �	C �# �: ��%���@ Q�f	 2���

 L�� ������: ����� !:��� � PF I �H�0( 2 ������ �� L��
@ �	C � PF �� !:�� ���.A '�
:2  I

�K�E /�EG�T� 2���T�� ���N� L��H� 2��� �� ��K=� ��� 9��� L�H	 �# L��
@ �	C ��
R # 2 97���� !:�� I �


 �# ���) ���	7 ����� �� 2�) e�@��	 ��=�� � 2���E�� 2��� �� ���) !,�E 7 �	C n�H��� $��� $�# ��	 �@

 � . � : �	 �%��	 7 �	C ����� �� �� ���E� L�� ���# �	 *)��E ���1) V��K� s��� �� �� 
� 	 �F� �

 7 �	C h4 � �
�	�U�) �) Q+ L������� �@ O� � *# ����#��@ !� �� �# ��� ��E�� �
: � : �	 ���

 2�� ��� �� $C ��4� ���� �	 �� ��K=� $��) �� L��j�) 9���@ L�� ���1) *%0	 9�: L��� �� 2�)����#��



 �� I ������ ����� 7 �	C ����C �� 2�%� 
� 	 L�� �����	 /��8� 2�) 9���6	 �
: �� L��
@ �	C �)� �	

 �� !��� �� *) ���# �%� 
� 	 �# 9�: ��%���@ L��
@ �	C 2�) Q+ *# !D� 2�� /�H��?	 �� : ��� L���

 ����� �� ��� � ( �� ������ 7� 2� ��:�� ��� 9�: *#���	 I ������ 2�) n�H��� L�� ���%� �����	 /��8�

 $��� ��6� �f	(RVA)Rapid visco –Viscoamyligraph  ��@ �# ��� 9�: ����� �� �) ������ 2���

 �� 2�H� �	�# 2 ����<+ ���� �	 97���� *�+� 2�	� � 9�: X.�	 $+����) !6� '�
: 2�)���� 2���

 Q�f	 2��� ) <�� 2�)�	�95  ) 9�:��� ������ bi� � I !�� ���� h�HA ����01R ( ���� ����� �&��

 �� < �H	50 � �	��� !���HE �� �
���F �� ( ���� ����� �&�� !�� 9�: 2��� 97���� ���%� ����01R !�� 9��

 ����01R L�� �
���F �� ��# �	 b
H�	 ��+ ���T�� ��=�� �� L��
@ �	C � 7 �	C L�� �� �����	 /��8�

 2�	� �� ������ ���T ����� 27�� V�T ���� � &� 7 �	C -��KE� �� !	����� -��KE� !�� �� �# �����

��=�� �� ���6	�� � ���6	  Q 6	 �� h�HA ��T Q+ �� �� � 7 �	C 2��F 2�) ������ �� 	 �� Q+ ��=�� ���@

 !	G� !�� L
�	 ������ Q 6	 �� Q+ B�#�� �� ��1� � : �	 �=�	 �	 	 2�) ������ �� 	 �� 9��01R

%0	 �)�o �� �)� �	 g� 7 �	C 2�) Q 
� 	 2 9� � $C �� �# ��)� $��� �� 2��� �&�� V��G# 2�) *

 Q+ $��� � ��� � �)�o 2��� 2K#�	 !��)� 7 �	C 2� �6	 � : �	 �%��	 ������ �����@ �
: � PF � �%��	

 2�) ������ !�� 9�: ����<+ $�: 9��#��@ 2�) ������ 7� ��E�� �
: 2�) 2�) Q+ ��� � 2��� <�� 7 �	C

 ��� 9�: 9��"��� I ����� 2��� �&�� ����� $�	7 *) �# *%0	 !��8 Q 6	 ��7C 7 �	C 2�) ������ b
� ��

 2�� 9���# V�# /��8� ���1) '�": ���� < �H	 �# ��)� �	 ��
�� �) Q+ �� !01� �� 9��01R 2�)

 �����T ��� 9�: B�#�� �) L��
@ �	C � �)7 �	C �# ��4� 9�: 9�)��	 Q+ ��
6��� � ���T ����01R

��& ���T /��, 3T h�.	 c���	 7� �) ������ $�: 9���C �(�T �� ��	7��� L��j�) $C !�� 9�: ��� � �

 B�#�� �# ���& !�� nC 9�: ���6	 r�� �� 9��� g� ������ 2 ���� $�: ����<+ !.@ Q ( �� �
���

 ������ $�: ����<+ �� h�.	 /< 36	 L������� � ��# �	 ���N� !.@ �����E �f	 L� � �f	 �U�� 2�K&�

����� 2�K&� �� ��1�  ��� 9�: 9��"��� *�+� 2�	�� � r�� 2 



  

�
:4 

60KDa,GBSS  �#�� 2��� �� ���� 7 �	C B�#�� �� ����F !��)�B  ����� '�) L������� *�K�C I L��
@ �	C

 /�d �  & I t��� ��& 7� I /G� ���H� 7� �	 	 $+ !�� L��
@ �	C/ 7 �	C !01� -)�# 2��� '�) ��� !��

: 9��� Z�: ���� � �# �)� �	 $���  & �� $+ ���T�� !�� 9�11  2�� �) $+ ���� �� ����� � &� $+�����

 ��7 	��#4A,VD,VA  !�H4 	 I ���1)4A   ��7 	��# 7� ��7 	��# -.� ���=��& �(�T ��VB   ��

 ��7 	��#4A   $������ !:���� �����# ��C �	 � &� ��1  ��� � 2���mRNA   2���GBSS   L�� Q�HE

 & 	 /�EG�T� �� *# � ���7 /�EG�T� ����� �� 2�	C��# I ��# �	 [�E t��� �� ����7 2�%#�T ���� 9�d /��



.!�� O0��	 > ��	 2�)��� L�� L��7 �	C 2� �6	 �� 'G�T� �� L�� � ��# �	 [�E ��@�+ I /�d � t��� I  & ��

���A �# ��# �	 ��� � ���) ������ �# ����� � &� �H�0( /����N� ���� ] ?T �� ���1) ��7C 7 �	C ��

 ��� 9�: ��� � �	 	 ���� � ��	 �f	 ��� � O� � � 9� � �U�� 2��& 2�) �
: �� V� $���E �# 9�: X.�	

 7 �	C ��E�� -)�# 2� �6	 �� t��� 2�) ���� ��� � 2��� I t��� �	 	 $+ !01� s��� �� s�1F �A r��

��j�) �	 	 2�) ���� ��� 9�: 9��"��� ������ �	 	 /��, 3T � ��� 9�: ��� � �
���+ 2�)��N�	 O� � L

 �� /����N� O� � L��j�) 7 �	C 2� �6	 . ���1) ����� !6� t��� � ( �� ���� 2�)BEII   ��8�� !6�

 /�d �� ���1)2  !��FIIb,IIa,BEII   �� ��� � 9�: 9��� X�.��de   ���N�BEII   � �"	 �	�# � ( ��

H��� �# �� �: �%�� *�K�C !���HE n�20  2�)��N�	 � 0� O� � /�d ] ?T 2<�� 7 �	C � � �H�0( �,��ae  

 9��# X.�	 �)���@ ���N� I t��� �� ����	 � ( �� ��� 9�: ��� � �H�0( �����7 2�%#�T ���� 9�d /�� & 	 ��

 $���E �# ���BEII   bi� �3.�	 ���1) O0��	 ������ ���T�� ��N�	 ��BEIIb  ) 2��� n��& '�

 $+ !�� ������ 7 �	C 2� �6	 -��KE� 2��� $+ 2��
���BEII   ��7 	��# 2��2  $C � ��E�� ���4 t���

 ��7 	��# 2�� $C �# 9�: ��%���@5  ��7 	��# � /�d6  $+ � &� 2��� ��
6	 v��	 I ���� �� !�� ����

BEII   ��7 	��# 2��2  ���� � &� ���� ��cDNA  r��K� L��j�) 27����& ���T� !�� 9�:

BEIIbcDNA  ] ?T ��� 9��� r��K� <�� 7 �	C 2�) ���� �
���F �� ��� 9�: r��K�  & 2�) $+ �

 k� I  & 2 9�: X.�	AC38   7 �	C 2� �6	45  ��50  2��� �%�� <�� 7 �	C 2� �6	 . ���� �,��

� � 2�)��N�	 �� . !1�� *%	 ��E�� Q����� 2�) ������ /��, 3T) 7 �	C 2 9��)� �Hae  �� ���� I /�d �� (

 ������ 7� �H0�	 L�� !�� ��E�� -)�# 2��U��R � ( �� ������ $� � *�) ���4 � !�� 9�: h��H� �
:

 !E���@ !	G� �� �# 2� 9�H	 V� /��� �F � �%��1�� $ # 2��� 9��� r�� 2 ������ !E���� �����@ 2�)

)��E ��� 9�: 9��j�@ 9��� 2 9�:. !�� 9�: *  

 ������ 2�	C��# �
���+ 2��
���  

2 2 �)� 2�) r�� Q ( �� ���1) � ��	 �f	 ��� � � �
��+ ����%	 : �
���+ ���N� 2��� �&��T r��

 /G� $�)��� 2�� �@ 2�) $+ �R ��� ���E�� �H� � !��� �� $�)��� I /G� 2�� �@ 2�) $+ ��� � 2��� ��T�

@ �� $+ *���1	 Q����� O� � O� � �� Q����	 � ( �� $�)��� 2�� �@ 2�) $+ �f#� 9�	C !��� �) /G@ ��



 ����	 �
: ���N� �� $���0�� ����	 �`K& �
: ���N�agnobactenium   �A�F Q�F �� !�� 9�: ��� �

 ��& 7� /G� /< 36	 �U�� �f	 ���� �
: ���N� 2��� 2���
� ���4 LE � !�� �	��	 7 �) �`K& $���0��

��� 2���7 2�%	�� -��	7C O� � $�)��� /G� 2�� �@ 2�) $+ I r�� L�� 2 9��"��� �� !��  & � /�d � t

 t��� �	�: �) �� �� 7� ����%E !�� 9�	C !���–  ������E r�� L�� I �# � ( �� !��  & � ���� � /�d

 ��H�	 ;�� 2��F $�)��� 2�� �@ $+ 7� ��<�� �,�� $�)��� 2�� �@ $+ 7� ��# ������E ��# �	 ��� � ��

 L�� �
: ���N� 2�) 9���6	9/0-5/3  � t��� 2��� �,��1/0-1  L���� t��� !�� ���� /�d �  & 2��� �,��

 ����	 Q����� 2 9��"��� 2K�	C !��E 	 � ( �� �# � � /G� /< 36	Agrobacterium   ��� �
: ���N� ��

�U�� /< 36	 2��� !��� �� r�� L�� bi� ���7  �: B� 3� ��� � ���� �  & I /�d �	�: �# �R ���

 ����	 Q�����Agrobacterium  ���: 9��"��� �%)�U���	7C 7� 2���1� �� 2��U��R � ( ��  & � /�d � t���

 2�) r�� �� �1���	 �� !�� 9�: r��K� 9��� V� O� � $ �# �� r�� L�� 2 9��"��� Q�F �� ���� Q����� I

��� 2� 9�d $���0�� Q��Agrobacterium  � !#�� 2�� �@ 2�) $+ �i# ���H� -)�# �� ��H"�	 ����	

 7� ��� � �	 $�)��� 2�� �@ 2�) $+ 2� 0%� 2�	C��# n ?	 O���: !6� ���� Q����� ������E -��KE�12  ��

29  � ���� t��� ��5  ��30  � /�d �,��7/1  �  & �� �,��1  �� �,��3/4 � ��� �	 ���� �� �,�� �%�

 7� ��� � �	 ���� �� 2�� �@ $+ 27�����&17  �� �,��35  -.� ��	� ��T t���� L�� ���� -��KE� � �,��

 ����	 Q����� 2 9��"��� Q�F �� /G� /< 36	 L�� Q����� �� 9�: K#���	 rG� �� � ���1)

Agrobacterium �	�U�) !�� B��& ���.��� 7 �) � ��	 �f	 ��� � �� : *� �%��	 ���� T /��, 3T �


 L����� �����7 2�) v�T ���� 9�d /�� & 	 ��:�� 9�: X.�	 �H�0( 2�) !�H�& �� ���� � �	 9�:

 L� �� < �H	 ) $���7�E ��� 9�: 9�7 �� �@ bi�f2  9�7 �� �@ > � 2��F �# ��:�� 9�: n�.��� ��� � �	 (

 �H� ���� �	 �� ���� 9�d /�� & 	 !�� �� bi� � !�� 9�: �4��F 7�6  !�� �� L����� B�� �� ���

 ���� � �	 ���1) -.� !��A� 27����# 2��� 2 9��"��� 2��� �# <�� $�)��� I 7���	 ���� 9�d /�� & 	

 ���� O� � �	 	 ���� r��@ �:�� ���� 9�: n�.��� > � ��� !�� �����C n�.��� �3.�	 ��:�� 9�	C !���

 ����� O� � � ��	 2�)allele  %� r�� 2 9��"��� �� !�� 9�	C !��� ���� ���6	 2 ������ B�#�� 7� �

 ����	Yamamori   2��F �	��� ] ?Tallele   7� �%�SSII   ] ?T L�� 7� ������ W� T ��# ��� � ��



 �� }��� 2�)�� �@ ��=�� � �U�& �?�� x�� � ���4 !�14 2 9��"��� ���1) ���& ����� /�H��?	 s��� ��

�) �	���� r�� �:�� I 9�: ���� T /��, 3T �� ����� > �� B1# 2��� �0��& ���& �� �& ��� � �	 r���@ 2

 �� !�� �
���+ 2�)��N�	 2 9��"��� . ���1�� � & 	 r���@ ] ?T �� �# �,� T �� > �� B1# 2��� �U��

 /�"� � $��	 ���� $�	�� O� � �	 	 2�) ���� I r�� L�� 9��"���kanto  9�: ��� �  *%	 Q�F �) �� !��

 �
���+ 2�)��N�	 Q�f	 L�� �� �# *��# �#d !��kanto   L�q���@ �� �) ��WxA1,Wx-B1   � 0�# 2����

 L�q���@ �� L��j�) � ��� � '�) �� 	 OT !E���@ 2��� �
���+ 2�)��N�	 � !��Wx-D1   � 0�# 2����

 ��� �  

  2��� �=���  

 �� 2�) ������ !E���@ *��� � �	 �	��� 9���6	 �� �� �� ���� -�@ 9���C �� W� T 7� �H �� L�� *��#

 L��� 4 � ������ B�#�� 9�� �� 9�: ����� 2�) $+ ����� 27�: L:�� : �: �)� T �%��	 �	� � 7� 2���H�

 ����� ��K�� � n�.��� �� 9�: O0��	 2�) !	G� �� �) !E���@ � ��E�� �H� � Q����� r�� !E���@ �� �%�C

H� � 7� 7��� �� 	 �"?� x�� � ���4 !�14 !E���@ /��, 3T � ������ ���T�� �� /����N� h��H� 2��� ��E�� �

2  �f	 2�H� ��7�E 2��� �� 
� 	 2�) !	G� 2 9��"��� Q�F �� ���.��� � 0� I ��1	 V� �	C �)� T ��1	

2��� Q����� r�� 9�G� �� !�� ���	C !��� �	 	 2�) ���� 7� �# ���%�C  ����� 2�) $+ $��� 2 9��"���

 9�: 9��"��� ��H��� 7 �) 2� 9�d $���0�� �R ��� � � ��)� T 9��#��@ c���	 ���� 2�) $+ ��� � 2��� � ����

 ����	 Q����� !�� ���� Q����� 2��� $����(� ���4 r�� � !��Agrobacterium  Q����� �� 2�� *%	 -��

 I /�d /G� �U�� /< 36	 �f	 ���� $+ 2�) r�� 7� 2��=� 9��"��� ��# �)� T 27�� 9���C ��  & � t���

 7� �PH� ���	 �	 �4�� 9���# '�3	 r���@ /�� A 	 � *D� �(�T �� Q��H� �� ����� /< 36	 �� 2�� �@

 � �� 
� 	 �
���+ k?� �� 7 �) ���1) *%	 2�	C��# 2��� �# 2���T�� � ������ B�#�� 2�) �0�&

 �� ������: �� ��7 	��# 2<�� �� �) !	G� �� �f	 2��� ���� ��.� ���� !�� 9��� v�� �	�# � (5D  

 B�#�� Q���# 2�) $+ 2 9����� ���# !�� 9��� X.�	 �H?4 � ( �� B��C !� 7 �) � ��� 9�: �3�	

 X.�	 �
���F �� �%���	 !�� � H	 ���� ������ 2 ���� �� �A�F 2�) ���R 2 ��:�� !01� �# !�� ���

 2�)A   2�) ���� ��B   ���� 2 ����� ��1	 �� ��� 2�) $+ ���� �
���+ ���# �	 L��H�B   X.�	 7 �)



 �
:) !�� 9�: B�#�� kA�� � ( �� ���� �� ���� !E���@ ���C�E !�� 9���1  ��# !T��: � ( ����0� ��

 �:� �U� UR 9�����3 �: 2K�� �	���� �# ���� � &� ���� �� ���� 2�H� r�� S��( 7� �U�� 2�) $+ !�� 9

 ��"	 ������ /��, 3T ���N� 2��� ��:�� ������ B�#�� �� !1�� � �	 /G� �� �
���+ 2�)��N�	 2�)

 ���1)2  L�q���@ Q�f	R   �	 ������ ���T�� �# !�� kA�� V���+ �� 9�G� �� ���1) B���� �� *�K�C �

 �:�� 9�: 9��"��� O�6	 2 9��"��� �� ��� � 2�) *�K�C W�T 2��& 2�) �
: L�� B�#�� �����	 /��8� v��

 $� �� �� �� 2����� 2�) 9��� �A�F 2 �)� !�� $C 2����� �� O�6	 � ������ B�#�� �� 9�: ����� h�.	

 !�� ��?�	 ����� �	 �U� �� �: ��)� T X.�	 ���� ������ 2�	C��# � �) $+ W�T L��� 4 L�� �# 2� 9���

 ���� -�@ �# ���4 !�14 �� � �) $+ X�.�� �� ��� � *%E �� �) !E���@ L�� 7� �PH� �4��F �# *��#

 /���� � 2�) 9���# '�3	 2��� � ���� !H�, 2��� 2��3�4� 5�6� 7� *%	 ���& 2�) !,�E �� �"?� x�� �

 �: �)� T ��1"� I ���� /< 36	  

 7� $����1� � : ������4peter Gras   ��"	 2�) Y6� 2���Roge ,Heady   ���	 2��C c�& �� V�# 2���

 . ���# �	 �
�� $���
�� �@ 
���
�	 ����3�  

  


