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玉米褐色叶中脉突变体 bm-like1 的 
基因克隆与转录组分析
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摘要：本研究在田间发现了一个自然突变的玉米褐色叶中脉突变体，并命名为 bm-like1。多代自交后发现 bm-like1 的褐

色叶中脉性状能够稳定遗传。通过突变体 bm-like1 和自交系 B73 杂交构建了 F2 群体，遗传分析发现，bm-like1 的褐色叶中脉

表型由隐性单基因 BM3 控制。利用 BSA-Seq 和精细定位方法，对有褐色叶中脉表型的 F2 植株进行定位，将目标区段定位在

玉米第 4 号染色体 32~36 Mb 之间。通过玉米数据库检索发现，该定位区间内存在一个已报道的 BM3 基因。BM3 基因编码

咖啡酸 -O- 甲基转移酶，是玉米木质素生物合成途径中一个重要的酶。利用纯合突变体 bm-like1 与 bm3 突变体做杂交进行

等位测验，发现杂交后代表现出褐色叶中脉的表型。经序列分析发现突变体 bm-like1 中 BM3 基因在起始密码子 ATG 上游

144 bp 处有一个 1439 bp 的 hAT 转座子插入，而 bm3 突变体在 BM3 基因第 2 外显子上有一个 5452 bp 的序列插入。利用实

时荧光定量 PCR 实验和转录组分析发现，突变体 bm-like1 中 BM3 基因的表达量显著低于自交系 B73，突变体 bm-like1 与自

交系 B73 之间的差异表达基因主要集中在次生代谢物的合成和代谢途径。
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Abstract：This study reported bm-like1，a naturally-occurring brown midrib mutant in maize. Segregation 
analysis in the F2 population derived from the homozygous bm-like1 mutant crossing with B73 inbred line 
indicated that the brown midrib phenotype in bm-like1 was controlled by a single recessive gene that named 
BM3. Using BSA-seq and fine mapping，the target region was mapped to the interval of 32-36 Mb on maize 
chromosome 4，where the BM3 gene was resided. BM3 encodes a caffeic acid o-methyltransferase，which is 
an important enzyme in lignin biosynthesis. By crossing bm-like1 with the bm3 mutant，the F1 plants were 
observed with a brown midrib，indicating that BM3 was the causal gene for bm-like1 mutant. Genomic sequence 
analysis revealed a 1439 bp hAT transposon at 144 bp upstream of transcription start site of BM3 in bm-like1，

whereas the bm3 mutant represented a 5452 bp insertion in the second exon of BM3 gene. Real-time quantitative 
PCR and transcriptomic analysis approved a reduction on the expression of BM3 gene in bm-like1 to the wild 
type. Moreover，the differentially expressed genes between bm-like1 and wild type were mainly enriched in the 
secondary metabolites biosynthesis and metabolic pathway.
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玉米作为青贮饲料，具有籽粒产量、淀粉和生

物量高等优点，青贮玉米逐渐成为一种重要的家畜

饲料［1］。褐色叶中脉玉米材料木质素含量低，反刍

动物食用消化率和营养价值高，是良好的青贮玉米

材料［2］。随着国家对青贮玉米产业发展的重视和

粮改饲政策试点的推进［3］，对玉米褐色叶中脉突变

体的育种利用研究逐渐成为玉米科研人员的关注 
方向。

褐色叶中脉玉米最早于 1924 年发现，共发现 6
个玉米褐色叶中脉突变体［4-9］，即 bm1、bm2、bm3、

bm4、bm5 和 bm6，分别被定位于第 5、1、4、9、5 和

2 号 染 色 体 上。 玉 米 BM1 基 因 编 码 的 肉 桂 醇 脱 
氢 酶（CAD，cinnamy-alcohol dehydrogenase）催 化 
肉桂醛转化成肉桂醇［10-11］，是木质素单体合成的

最后一步。BM2 基因编码亚甲基四氢叶酸还原

酶（MTHFR，methylenetetrahydrofolate reductase），

MTHFR 参与 S- 腺苷 - 甲硫氨酸（SAM，S-adenosyl - 
methionine）前体代谢，BM2 基因突变降低愈创木

基木质素的含量［12］。BM3 基因编码咖啡酸 -O- 甲

基转移酶（COMT，caffeic acid o-methyltransferase），

能 够 催 化 咖 啡 酸、5- 羟 基 松 柏 醛 和 5- 羟 基 松 柏

醇甲基化分别生成阿魏酸、芥子醛和芥子醇，主要

参与紫丁香基木质素（S- 木质素，syringyl lignin）

的生物合成［5-6，12］。BM3 基因突变改变玉米茎秆

木质素组分，显著提高青贮玉米的体内消化率和

营养价值［13］。BM4 基因编码叶酰聚谷氨酸合成 
酶（FPGS，folylpolyglutamate synthetase），将 谷 
氨 酸 残 基 结 合 在 单 谷 氨 酸 四 氢 叶 酸 的 γ- 羧 基

上，生成具有多尾的四氢叶酸，为 C1 代谢途径提

供 重 要 供 体［14］。BM5 基 因 编 码 4- 香 豆 酸 - 辅 
酶 A 连 接 酶（4CL，4-coumarate-CoA ligase），将 
对 - 香豆酸、芥子酸和阿魏酸等转化成相应的 CoA 
酯［15］。Chen 等［16］将 BM6 定 位 到 了 玉 米 第 2 号

染色体 180 kb 的区间内，获得 4 个候选基因。挖

掘玉米褐色叶中脉的基因有助于了解木质素合

成的关键基因，从而为这些基因资源的利用奠定 
基础。

集 群 分 离 分 析 技 术（BSA，bulked segregant 
analysis）通过对具有极端表型值的个体 DNA 进行

混池测序，通过识别与目标性状紧密连锁的分子标

记进行基因定位［17］。基于高通量测序的 BSA-Seq
已经成功应用于多个物种的主效基因或 QTLs 的定

位，如拟南芥［18］、玉米［19］、水稻［20］、酵母［21］等。相

比于传统的基因定位方法，BSA-Seq 可以直接借

助两个亲本之间具有多态性的分子标记进行基因

定位，从而节省时间和研究经费。精细定位是一种

基因定位的方法，根据重组个体表型和基因型的关

系缩小目标位点的定位区间［22］。利用 BSA-Seq 和

精细定位可以实现对玉米褐色叶中脉表型的遗传 
定位。

本研究鉴定到一个新的玉米褐色叶中脉突变

体，将其命名为 bm-like1。通过对 bm-like1 进行遗

传分析和基因定位，并借助等位测验发现，bm-like1
是一个新的 BM3 基因等位突变体。基因序列分析

表明，启动子区段的 1439 bp 的 hAT 转座子插入可

能是导致 bm-like1 褐色叶中脉表型的原因。生物信

息学分析发现，bm-like1 和野生型的差异表达基因

具有氧化还原酶活性、催化活性和多糖结合等分子

功能，同时参与木质素、苯丙烷和次生代谢物的代谢

合成等生物过程。

1　材料与方法

1.1　试验材料

玉米突变体 bm-like1 来自本实验室试验田中的

一个褐色叶中脉突变体，属于自然突变。通过突变

体 bm-like1 和自交系 B73 杂交后自交构建 F2 群体，

进行遗传分析。利用纯合突变体 bm-like1 与 bm3
突变体杂交进行等位测验。bm3 基因突变体 408E 
bm3-91598-3 订购于 Maize Genetics Cooperation Stock 
Center（maizecoop.cropsci.uiuc.edu/）。

1.2　表型鉴定与木质素含量测定

突变体 bm-like1 在大田播种后生长至 9 叶期

时，其叶片表现出明显的褐色叶中脉表型。突变体

bm-like1 与自交系 B73 构建的 F2 群体表现为白色

叶中脉或褐色叶中脉两种表型。观察并统计 F2 白

色叶中脉和褐色叶中脉植株株数，利用统计学方法

计算分离比并进行卡方检验。随机选取蜡熟期无果

穗的自交系 B73、突变体 bm3 和 bm-like1 植株各 9
株，每 3 株为 1 个生物学重复。样品经杀青和烘干

后进行粉碎，利用 MPA 型近红外光谱分析仪测定

样品酸性洗涤木质素含量。

1.3　目的基因的定位及等位测验

本研究利用突变体 bm-like1（父本）和自交系

B73（母 本）及 2000 株 F2 分 离 群 体 为 试 验 材 料，

对 F2 中 421 株褐色叶中脉的单株取样，CTAB 法

提 取 DNA。 利 用 NanoDrop2000C 超 微 量 分 光 光

度 计 检 测 DNA 浓 度，取 421 株 单 株 的 DNA 等 量

混合，构建 DNA 池。将混池送到北京安诺优达基
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因科技有限公司测序，测序深度为 30×，参考基因

组为 B73V4 版本的玉米基因组。参照 BSA-Seq 和

精细定位实验流程［17，23］，比对及注释分析，提取并

分析 SNP 位点，确定候选基因的潜在区间。根据

BSA-Seq 获得 InDel 标记，在初定位区间内的不同

位 置 设 计 InDel 分 子 标 记（表 1）。 在 突 变 体 bm-
like1 和自交系 B73 两个亲本中筛选多态性标记，

利用多态性 InDel 标记对 421 个 DNA 进行 PCR 扩

增，根据扩增的基因型对褐色叶中脉表型进行精细 
定位。

根据 bm-like1 基因的精细定位区间，在玉米数

据库（www.maizegdb.org/）上搜索该区间内的基因

注释信息发现，该区间内存在一个已报道的玉米褐

色叶中脉 BM3 基因［6］。于 2019 年冬分别种植 bm-
like1 和 bm3 突变体各 1 行，每行 20 株。雄穗散粉

时，取突变体 bm-like1 单株花粉与 bm3 杂交得到

F1。于 2020 年夏种植 F1 植株，生长至 9 叶期后观

察叶中脉颜色。

1.4　bm-like1 基因的克隆和序列分析

利用 CTAB 法提取 bm-like1 和 bm3 突变体的

基因组 DNA，根据自交系 B73 参考基因组的 BM3
基因序列设计引物（表 1），扩增突变体中的 BM3 基

因和启动子序列，PCR 扩增体系为 50 μL，包含模

板 DNA 2 μL、2×phanta Max Buffer 25 μL、dNTP 
Mix 1 μL、DNA Polymerase 1 μL、bm-like1-F 和 bm-
like1-R 各 2 μL、ddH2O 17 μL。PCR 扩 增 程 序 为：

95℃ 3 min；95℃ 15 s，58℃ 15 s，72℃ 2 min 30 s，

32 个循环，72℃ 5 min，4℃保存。将 PCR 产物送至

北京擎科新业生物技术有限公司测序。在玉米数

据库上检索自交系 B73、W22、Mo17-CAU、Mo17-
YAN、PH207、CML247、Tzi8、M37W、Oh7B、F7 和

EP1 的基因组序列，比较 BM3 基因的编码序列和启

动子序列在突变体 bm-like1 和以上自交系之间的序

列差异。利用 PlantCARE（bioinformatics.psb.ugent.
be/webtools/plantcare/html/）预测 BM3 基因启动子

区的调控元件。

表 1　本研究所用的引物
Table1　Primers used in this study

引物名称

Primer name
正向序列

Forward sequence（5′−3′）
反向序列

Reverse sequence（5′−3′）
引物用途

Purpose of primer

InD18-F/R AAGCCAACAAGCAAGCTCTC AAATGTCCCTAGTGTCCTTGATTT 精细定位 Fine mapping

InD23-F/R CAACCCTGAGCTGGAAGGTA GGACATGGAGACCACAATCC

InD28-F/R TGTTCTGGGAAAGTCGATCC GGAACTTGGATCGAGGAACA

InD30-F/R TCTGTCGCGGGTGTATTTGT CGGTCAGGGACAATTGCAAAA

InD32-F/R GATGGAATTAATGGCAGTCCA GGTCATGCGACCCTGTACTC

InD34-F/R TTGGTGTTGGATGGGGTTGA GGACTGTTAAGCATGGTAAGCG

InD35-F/R CCAGGACGGCCCATTTAACA ACAAGGAACGGAGGAAGACG

InD36-F/R ACCCACGAATCGTTGTTGAC TTCGCTACCACAACTCTGCT

InD38-F/R CTGAGATGCTCATGCCACAT TCAGCAGGCAAGAACAAGTG

InD78-F/R TGCACACGGCGTATTGGTAT TACTGCCCAGACAGTACCGC

InD90-F/R TACAATGTTGCGCTGCTTCG TGCTCCTTTGTAGCACAAGTCA

InD140-F/R TTGTCACATAATGCGGCGAC TAAGTGCACTACCACCCTGG

InD150-F/R GGGGCATGGATGGCCATTAG TCACAACTCACAACCGGCAG

bm-like1-F/R GAGCCCAGCAGAGAAAGGC CCGCCATGTAATTGTATCGTAAGT 扩增基因 Amplified gene

Pro-F/R GTTGCCAAGATCGCAATTTA GGCGTTCTTCAGCGTCAT

BM3-q-F/R GCGCTCATGAACCAGGACAA AGTGGTTCTTCATGCCCTCG 实时荧光定量 PCR qRT-PCR

GAPDH-F/R CCCTTCATCACCACGGACTAC AACCTTCTTGGCACCACCCT
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1.5　bm-like1 基因表达分析

分 别 将 生 长 7 周 的 自 交 系 B73、突 变 体 bm-
like1 的叶片（去除中脉）与中脉 2 种不同部位的

材料混合取样 3 株作为 1 个生物学重复，每组材料

设计 3 个生物学重复。利用植物总 RNA 提取试剂

盒（北京天根生化科技公司，货号 DP432）分别提

取总 RNA。使用 NanoDrop 2000 微量分光光度计

检测 RNA 样品的纯度和浓度，并用 1% 琼脂糖凝

胶电泳检测 RNA 样品的质量。使用反转录试剂

盒（北京全式金生物技术有限公司，货号 AU311-
03）将 RNA 反 转 录 为 cDNA。 设 计 BM3 基 因 引

物（BM3-q-F/R，表 1），GAPDH-F/R 作为内参引物

（表 1），进行实时定量的表达分析，所用仪器为 ABI 
7300 实时荧光定量 PCR 仪。PCR 扩增体系为 20 
μL，包含模板 cDNA 1 μL、Dye Ⅰ 0.4 μL、10×qMix 
10 μL、引物 0.4 μL、ddH2O 7.8 μL。PCR 扩增程序

为：95℃ 2 min；95℃ 15 s，58 ℃ 20 s，72 ℃ 30 s，

40 个循环。在 72 ℃延伸 30 s 阶段收集荧光，并

添加溶解曲线，用公式 2-ΔΔCt 计算 BM3 基因的表 
达量［24］。

1.6　RNA-Seq 和差异表达分析

将 RNA 送到北京安诺优达基因科技有限公司

进行文库构建和转录组测序。用 R 语言 DESeq2 包

进行基因差异表达分析，以表达差异倍数 |log2 Fold 
Change|>2 和差异显著性 padj<0.01 为标准筛选差

异表达基因。利用 AgriGo v2.0（systemsbiology.
cau.edu.cn/agriGOv2/index.php）分 析 差 异 表 达 基

因主要富集的功能分类。通过 KOBAS（kobas.cbi.
pku.edu.cn/kobas3/annotate/）分析差异表达基因显

著性富集的代谢途径和信号通路，将富集最显著的

20 条 pathway 条目在 KEGG 富集结果中进行展示。

2　结果与分析

2.1　突变体 bm-like1 的表型和遗传分析

植株生长到 9 叶期时，自交系 B73 叶中脉呈

正 常 白 色，bm3 和 bm-like1 突 变 体 叶 中 脉 呈 褐 色 
（图 1A~C）。统计 F2 中白色叶中脉和褐色叶中脉

植 株 的 分 离 比（表 2），经 χ2 检 验 发 现 结 果 符 合

3∶1，表明突变体 bm-like1 褐色叶中脉表型是由单

隐性核基因调控的。

A：B73 叶中脉；B：bm3 叶中脉；C：bm-like1 叶中脉；D：bm-like1 和 bm3 杂交后的 F1 植株的叶中脉；标尺 =1 cm
A：Phenotype of B73 leaf midrib，B：Phenotype of bm3 leaf midrib，C：Phenotype of bm-like1 mutant leaf midrib， 

D：Phenotype of bm-like1 mutant×bm3 leaf midrib，Bar=1 cm

图 1　bm-like1 突变体表型鉴定
Fig.1　Phenotypic characterization of bm-like1 mutant phenotypes

表 2　F2 分离群体中白色叶中脉和褐色叶中脉的分离统计
Table 2　Segregation of white and brown midrib on F2 popul- 

ation segregating

植株基因型 叶中脉表型 Midrib phenotype

Plant 
genotype

白色叶中脉 
White midrid

褐色叶中脉 
Brown midrib

总数 
Total

χ2

（3∶1）

F2（B73×

bm-like1）

69 21 90 0.059

64 19 83 0.100

66 25 91 0.179

67 17 84 0.778

71 19 90 0.533

χ2（0.05）（1）=3.84

2.2　基因定位、等位测验和木质素含量测定

BSA-Seq 数据分析表明，玉米 4 号染色体的着

丝粒附近有 1 个明显的峰（图 2A、B）。利用 421 株

F2 褐色叶中脉植株精细定位，最终将 bm-like1 定位

在 32~36 Mb、物理距离约 4 Mb 的区间内（图 2C）。

在玉米基因库上检索发现，该定位区间内包含一个

已报道的编码咖啡酸 -O- 甲基转移酶的 BM3 基因。

为了验证 BM3 基因是否为导致突变体 bm-like1 表

型的原因，进行了等位测验试验。结果显示，F1 全

部表现出褐色叶中脉表型（图 1D），表明 bm-like1
褐色叶中脉表型是由 BM3 基因的突变造成的。经
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近红外光谱分析仪测定发现，相比于自交系 B73，

bm3 突变体的酸性洗涤木质素含量极显著降低

（P=1.86×10-5）；bm-like1 突变体中酸性洗涤木质素

含量显著增加 12.68%（P=0.02）（图 2E）。

2.3　bm-like1 基因的克隆和序列分析

BM3 基因组序列全长 2327 bp，开放阅读框长

度为 1095 bp，包含 2 个外显子。基因组序列比对

发现，突变体 bm-like1 中 BM3 基因在起始密码子

ATG 上游 144 bp 处有一个 1439 bp 的 hAT 转座子

插入，其编码区没有特异变化位点；而 bm3 突变体

在 BM3 基因第 2 外显子上有一个 5452 bp 的序列

插入（图 2D），由此证明 bm-like1 和 bm3 突变体的

BM3 基因突变方式不同。启动子预测结果显示，

BM3 基因起始密码子 ATG 上游 145~141 bp 处有一

个胁迫响应元件（STRE，stress response element），

其核心序列为 AGGGG。突变体 bm-like1 中 BM3
基因启动子上 hAT 转座子插入位于 STRE 上。本

研究表明 BM3 基因启动子上 hAT 转座子的插入可

能导致 BM3 基因不能正常转录，从而导致突变体

bm-like1 的褐色叶中脉表型。

A、B：利用 BSA-Seq 方法对 bm-like1 突变体基因的初定位；C：bm-like1 突变体的精细定位；n：群体大小；Recombinants：重组单株数； 
D：BM3 基因结构图和突变位置；E：自交系 B73、突变体 bm3 和 bm-like1 的酸性洗涤木质素含量； 

* 和 **：分别表示 P=0.05 和 P=0.01 水平上差异显著，下同

A，B：Gene mapping of bm-like1 mutant using BSA-Seq strategy，C：Fine mapping of bm-like1 mutant，n：Number of individuals， 
Recombinants：Number of Recombinants，D：Gene structure of BM3 and mutation site，E：Content of ADL in B73， 
bm3 and bm-like1，* and **：Respectively indicate significant differences at P=0.05 and P=0.01，the same as below

图 2　bm-like1 突变体基因的定位
Fig.2　Gene mapping of bm-like1 mutant

2.4　基因表达分析

为了验证 hAT 转座子插入是否与 BM3 基因

的表达有关，我们利用实时荧光定量 PCR 技术检

测 BM3 基因在亲本之间的表达量，发现突变体 bm-
like1 叶片（除去中脉）和中脉中 BM3 基因的表达

量显著低于自交系 B73（图 3A）。转录组数据分析

共筛选出 4248 个差异表达基因，其中显著性差异表

达的上调基因共 1787 个，显著性差异表达的下调基

因共 2461 个（图 3B），BM3 存在于下调基因中，与

实时荧光定量 PCR 结果一致。
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A：实时荧光定量 PCR 检测 BM3 基因分别在 B73 和 bm-like1 突变体中的表达量；B：差异表达基因的数量； 
C：差异表达基因分子功能的 GO 富集图；D：差异表达基因的 KEGG 富集散点图

A：Gene expression level of BM3 in B73 and bm-like1 mutant by quantitative real-time PCR analysis，B：Number of DEGs， 
C：GO enrichment plot of DEGs，D：KEGG enrichment plot of DEGs

图 3　bm-like1 突变体中的基因表达分析
Fig.3　Gene expression analysis using bm-like1 mutant

GO 富集分析结果显示，差异表达基因在细胞组

分、分子功能和生物过程中的所占比例分别为 47.2%

（1959 个）、44.3%（1836 个）和 8.5%（354 个）。 对

差异表达基因的分子功能进一步分析发现，主要

富集的条目包括氧化还原酶活性（Oxidoreductase 
activity）、催化活性（catalytic activity）和多糖结合

功能（polysaccharide binding）等（图 3C），这些分子

功能在木质素的合成中具有重要作用。KEGG 富

集分析表明，差异表达基因参与 118 个代谢通路，如

次生代谢物的生物合成（Biosynthesis of secondary 
metabolites）、代谢途径（Metabolic pathways）、过氧

化物酶（Peroxisome）、甘氨酸丝氨酸和苏氨酸的新

陈代谢（Glycine，serine and threonine metabolism）

等，富集在次生代谢物的生物合成、代谢途径和过氧

化物酶通路的差异表达基因分别有 339、249 和 166
个（图 3D）。

3　讨论

BSA-Seq 具有快速、高效和成本低的特点，广

泛应用于基因定位。玉米基因组大且复杂程度高，

利用传统的定位方法挖掘玉米中突变基因的工作往

往是一个艰难的过程。Zhang 等［17］利用 BSA 技术

鉴定到玉米中一个株高相关基因 qPH7，该基因编

码 NF-YC 转录因子，表明 BSA 是一种基因克隆的

有效方法。本研究利用 BSA-Seq 将目的基因初步

定位在玉米 4 号染色体 18~150 Mb，定位区间跨度

较大的原因可能与 BM3 基因位于着丝粒附近有关。

利用 421 个突变体 DNA 进行进一步精细定位，将

定位区间缩小至 32~36 Mb，该区间包含一个已报道

的褐色叶中脉 BM3 基因。本研究表明利用 BSA 技

术结合精细定位是进行基因克隆的有效方法。

植物启动子在调控基因转录水平方面具有

重要作用。启动子中许多顺式作用元件通过与

转录因子相互协调作用调节基因的表达，从而影

响植物的生长和抗逆性。STRE 最早在酿酒酵母

（Saccharomyces cerevisiae）中有所报道，是热休克

转录因子在热休克基因的启动子中能够识别的一

种独特顺式热休克元件［25］。Freitas 等［26］ 发现 SEB
（staphylococcal enterotoxin B）转录因子结合粗糙脉

孢菌（Neurospora crassa）的 STRE 基序，调控应激

反应和碳水化合物新陈代谢等多种生物过程。本

研 究 发 现 突 变 体 bm-like1 中 BM3 基 因 启 动 子 上 
1439 bp 的 hAT 转座子插入位于 STRE 基序上，可

能影响 BM3 基因不能与转录因子相互作用来调

控基因的正常表达。实时荧光定量 PCR 和转录组

数据分析结果显示突变体 bm-like1 中 BM3 基因的
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表达水平显著下降，进一步说明 BM3 基因启动子

STRE 基序上 hAT 转座子插入使得 BM3 基因的转

录受到抑制，从而导致 bm-like1 产生褐色叶中脉表

型。 测 定 自 交 系 B73、突 变 体 bm3 和 bm-like1 的

酸性洗涤木质素含量发现，B73 中酸性洗涤木质素

含量显著高于 bm3 突变体，这与前人研究结果一 
致［1，27］。同时发现，bm-like1 突变体中酸性洗涤木

质素含量显著高于 B73 和 bm3 突变体，我们推测出

现这样结果的原因可能是由于 bm-like1 突变体的遗

传背景差异导致，具体原因有待于进一步研究证实。

本研究对突变体 bm-like1 中 BM3 基因启动子的克

隆和分析，为进一步研究 BM3 分子功能提供了新材

料和理论基础。

本研究利用 RNA-Seq 技术鉴定到突变体 bm-
like1 与自交系 B73 之间共有 4248 个差异表达基

因，这些差异表达基因具有氧化还原酶活性、催

化活性和多糖结合功能等分子功能，研究表明这

些分子功能对木质素生物合成至关重要［8，28］。在

木 质 素 合 成 过 程 中，CCoAOMT（caffeoyl CoA-O-
methyltransferase）和 COMT 均是以 SAM 为底物的

O- 甲基转移酶［5］。甲基转移反应是木质素合成中

必不可少的反应。转录组数据显示依赖于 SAM 的

甲基转移酶基因表达水平在亲本间表现出极显著

差异，如 Zm00001d015217 和 Zm00001d051017 表

达下调，Zm00001d015224 和 Zm00001d006149 表

达上调。SAM 依赖的甲基转移酶相关基因表达水

平发生变化，可能与突变体 bm-like1 中 COMT 与

CCoAOMT 对底物 SAM 的竞争发生改变有关。因

此，转录组数据分析结果为揭示 BM3 基因调控木质

素合成的机理研究提供了线索。

4　结论

本研究发现了一个玉米褐色叶中脉突变体 bm-
like1，由单隐性核基因调控。利用 BSA-Seq 结合

精细定位技术，将突变体 bm-like1 定位到玉米 4 号

染色体 32~36 Mb 区间内。等位测验表明突变体

bm-like1 是 BM3 基因的一个新的等位突变体。序

列比对结果显示，突变体 bm-like1 中 BM3 基因启

动子上 hAT 转座子插入位于 STRE 上。借助 qRT-
PCR 和 RNA-Seq 方 法，分 析 了 突 变 体 bm-like1 的

表达情况和基因功能注释，为将来玉米褐色叶中

脉的生物途径和分子机制提供了新的材料和参考 
依据。
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