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摘要  拟南芥(Arabidopsis thaliana) AtTTG1作为WD40重复转录因子存在于细胞核中, 对表皮毛形成、花青素合成和储藏

物质积累等具有重要调节作用。该研究从甘蓝型油菜(Brassica napus)品种秦优7号中克隆获得了BnTTG1-1基因的全长

CDS序列, 对其进行了烟草(Nicotiana benthamiana)叶片细胞的亚细胞定位研究, 检测了BnTTG1-1在油菜(B. campestris)
中的时空表达模式, 并比较分析了BnTTG1-1对多个生物学过程的影响作用。结果表明, BnTTG1-1定位于烟草叶片细胞的

细胞核中, 推测其作为转录因子发挥调节作用。BnTTG1-1广泛存在于油菜营养组织和发育的种子中。在突变体ttg1-13背
景下, 异源表达BnTTG1-1基因能够完全恢复该突变体的多个表型, 如无表皮毛形成和花青素合成、种皮呈黄色、种子脂肪

酸和储藏蛋白含量高以及在种子萌发和幼苗形态建成过程中对高葡萄糖和高盐胁迫耐受力差等。由此可知, 甘蓝型油菜

BnTTG1-1与拟南芥AtTTG1在植物生长发育的多个生物学过程中具有类似的功能。 

关键词  TTG1, 甘蓝型油菜, 拟南芥, 功能互补 

刘凯歌, 齐双慧, 段绍伟, 李东, 金倡宇, 高晨浩, 刘绚霞, 陈明训 (2017). 甘蓝型油菜BnTTG1-1基因的功能分析. 植物

学报 52, 713–722. 

甘蓝型油菜(Brassica napus)是我国最重要的油

料作物之一。菜籽油不仅是良好的食用油, 而且是制

造医药品和化妆品等多种化工产品的原料。1960年, 
瑞典科学家首次从人工合成的甘蓝型油菜中找到了

黄籽单株。1975年, 我国科学家也发现了甘蓝型黄籽

油菜(刘后利等, 1979)。该类油菜具有种皮薄、木质

素和多酚含量低、油与饼粕蛋白质含量高(张子龙和

李加纳, 2001)等优点, 备受全球油菜育种学家的青

睐。尽管我国在甘蓝型油菜黄籽育种方面取得了重要

成就, 已育成黄杂1号、华黄1号、宁油10号、湘杂油

631、渝黄1号、渝黄4号、油研817和油研9号等多个

代表性优良品种, 但到目前为止, 甘蓝型黄籽油菜种

子含油量高的分子机制及其调控网络仍不清楚, 且该

方面仍是油菜研究中的一个重要热点。 
拟南芥(Arabidopsis thaliana)中含有丰富的类黄

酮, 主要包括原花青素、花青素和黄酮醇3种, 它们的

存在使得花、茎和种子等组织呈现不同的颜色(Koes 
et al., 1994; Shirley, 1996; Mol et al., 1998; Nesi et 
al., 2001; Lepiniec et al., 2006)。拟南芥中AtTT2 
(TRANSPARENT TESTA 2) 、 AtTT8 (TRANS-

PARENT TESTA 8)以及AtTTG1 (TRANSPARENT 
TESTA GLABRA 1 )分别作为MYB、bHLH与WD40
型转录因子通过形成转录复合体进而调控类黄酮的

生物合成(Debeaujon et al., 2003; Lepiniec et al., 
2006; Xu et al., 2014)。此外, AtTTG1在调控种子发

育和储藏物质积累(Tsuchiya et al., 2004; Chen et 
al., 2015)、种皮黏液产生 (Shirley et al., 1995; 
Western et al., 2001; Nguyen et al., 2013)、种子休

眠(Debeaujon et al., 2000)、表皮毛形成(Walker et 
al., 1999; Chen et al., 2015)和根毛发育(Koornneef, 
1981)等方面起着重要作用。 

油菜是与拟南芥亲缘关系最近的油料作物之一, 
两者基因组同源性很高。因此, 拟南芥的研究成果可

以作为油菜研究的重要参考。对油菜的研究表明 , 
BnTTG1-1 (NCBI编号为EF175930)在油菜种子和根

中表达量较低, BnTTG1-2 (NCBI编号为EF175931)
在油菜各个组织中均有表达(Lu et al., 2009)。目前, 
关于BnTTG1在表皮毛形成、花青素合成、种子储藏

物质积累以及非生物逆境胁迫等方面的调节作用尚

未见报道。本研究从甘蓝型油菜品种秦优7号中获得
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了BnTTG1-1基因的全长CDS序列, 检测了该基因在

油菜不同组织中的表达模式, 推测它作为转录因子发

挥调节作用。同时, 在拟南芥缺失突变体ttg1-13基础

上异源表达该基因能够完全恢复突变体的一系列表

型, 如无表皮毛形成和花青素合成、种皮呈黄色、种

子脂肪酸和储藏蛋白含量高、在种子萌发和幼苗形态

建成过程中对高葡萄糖与高盐胁迫耐受力差等。本研

究不仅为深入阐明BnTTG1基因在油菜中的调控机制

奠定了坚实的基础, 而且有助于人们进一步了解黄籽

油菜油脂积累的调控机制, 从而为油菜育种提供基因

元件和理论支撑。 

1  材料与方法 

1.1 植物材料与培养 

本实验所用遗传材料有甘蓝型油菜(Brassica napus 
L.)品种秦优7号、拟南芥(Arabidopsis thaliana L.)哥
伦比亚野生型Col-0和功能缺失突变体ttg1-13 (Liu et 
al., 2017)。秦优7号种植于陕西杨凌西北农林科技大

学南校区科研温室。拟南芥种植于人工生长箱内, 温
度为22°C, 16小时光照/8小时黑暗, 光照强度为160 
µmol·m–2·s–1。 

1.2 总RNA提取和cDNA合成 

利用MiniBEST Plant RNA Extraction Kit (TaKaRa, 
Code No.9769)提取秦优7号不同组织和开花后不同

发育时期(15、20、25、28、33和35天)种子以及拟

南芥幼嫩叶片总RNA。使用NanoDrop ND-1000检测

RNA的浓度和质量, 用琼脂糖凝胶电泳检测RNA的

完整性。使用PrimeScript II 1st Strand cDNA Syn-
thesis Kit (TaKaRa, Code No.6210A)完成cDNA第1
链的合成。 

1.3 基因表达分析 

利用半定量RT-PCR和荧光定量qRT-PCR技术分析

基因的表达情况。按照SYBR®Premix Ex TaqTM II 
(TaKaRa, Cat No. DRR820A)使用说明书对本研究

相关基因的表达量进行荧光定量PCR分析。PCR体

系: SYBR® Premix Ex Taq 10 µL, 0.5 µmol·L–1上下

游引物各1 µL, cDNA 2 µL (50 ng·µL–1), RNase Free 

ddH2O加至20 µL。在Bio-Rad荧光定量PCR仪上进行

反应 , 反应程序为 : 95°C预变性60秒 ; 95°C20秒 , 
58°C20秒, 72°C45秒, 40个循环。反应结束后分析荧

光值变化曲线以及溶解曲线, 采用2–∆∆Ct法分析结果

(Livak and Schmittgen, 2001)。每个样品设3次重复。

荧光定量PCR过程中所需的引物序列见表1。 

1.4  基因克隆和植物表达载体构建 

依据NCBI数据库中BnTTG1全长CDS序列(编号分别

为EF175930、EF175931、EU192030和EU192031)
设计特异引物(表1), 以秦优7号发育种子cDNA为模

板, 进行PCR扩增。具体扩增程序如下: 98°C变性30
秒 ; 98°C10秒 , 58°C15秒 , 72°C60秒 , 32个循环 ; 
72°C延伸5分钟。切胶回收后连接pMD18-T载体

(Code No. D101A), 随机挑选6个阳性克隆进行测

序。测序结果序列一致, 表明我们从秦优7号中成功

获得了BnTTG1-1基因的全长CDS序列。用限制性内

切酶XmaI和SpeI进行双酶切, 并与用相同限制酶酶

切处理的pGreen和pGreen-GFP载体连接转化大肠

杆菌DH5α, 筛选出阳性克隆, 得到该基因植物表达

载体35S:BnTTG1-1和35S:BnTTG1-1-GFP。提取阳

性克隆质粒, 转化农杆菌(Agrobacterium tumefacie- 
ns GV3101), 在含有50 μg·mL–1卡那(Kana)以及25 
μg·mL–1利福平(Rif)的培养基上挑取单克隆进行PCR
鉴定。使用农杆菌花序浸泡法(Clough and Bent, 
1998)转染拟南芥突变体ttg1-13, 将收获的种子均匀

散播在营养土上, 待真叶长出后喷施除草剂(Basta)。
将抗性苗移至新的营养土中生长, 待成熟后收集种子

即获得T0代, 继续筛选, 直至获得T3代纯合体种子

(作为实验材料备用)。 

1.5  烟草叶片细胞的亚细胞定位 

取100 μL在–80°C超低温冰箱保存的阳性农杆菌菌

株(35S::BnTTG1-GFP), 放入3 mL LB培养液(含有

50 μg·mL–1卡那和20 μg·mL–1利福平)中摇菌。菌液混

浊至OD600达1.8–2.0时, 在常温下1 800×g离心10分
钟。弃上清液, 用重悬液(10 mmol·L–1 MES, 10 
mmol·L–1 MgCl2, 100 µmol·L–1 AS)重悬菌体使OD600

达0.4–1.0, 将重悬菌液静置2–3小时, 用注射器将其

从烟草叶片下表皮注射入叶片内。72小时后, 用注射 
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表1  引物序列 
Table 1  Sequences of primers 
Primer name Primer sequence (5′–3′) Annotation 

AtACTIN7-F GCCCCTGAGGAGCACCCAGTT 
AtACTIN7-R CCGGTTGTACGACCACTGGCA 

RT-PCR 

BnTTG1-1-F GCCAGTATCCGTCCTCAACA 

BnTTG1-1-R CTCCCAGATAAGAGCCTGCG 

RT-PCR 

BnACTIN7-F GGAGCTGAGAGATTCCGTTG 
BnACTIN7-R GAACCACCACTGAGGACGAT 

qRT-PCR 

BnTTG1-1-F CTGCAGTGGTCTTCTTCGTT 

BnTTG1-1-R GTTACAATCACATAGATGCAGAGAC 

qRT-PCR 

BnTTG1-1-Xma1-F TATTcccgggATGGACAACTCAGCTCCAGACTC 

BnTTG1-1-Spe1-R GGactagtAACTCTAAGGAGCTGCATTTTGTTAGC 

35S:BnTTG1-1-GFP and 35S:BnTTG1-1

 

 
器吸取适量DAPI染液(1 mol·L–1 Tris pH7.4, 5 mol· 
L–1 NaCl, 1 μg·L–1 DAPI)注入上述烟草(Nicotiana 
benthamiana)叶片。20分钟后, 剪取小块成功染色的

非注射区域叶片, 用PBS Buffer洗去未染色的游离

DAPI染液, 制成临时装片, 然后在共聚焦显微镜下

观察并拍照。 

1.6  种子脂肪酸含量的测定 

按照文献报道的方法(Mu et al., 2008; Chen et al., 
2012a)提取并测定拟南芥种子脂肪酸含量。操作步骤

如下: 称取8 mg种子放入4 mL 1 mol·L–1盐酸甲醇溶

液提取液(内标浓度为25 μg·mL–1)中, 80°C水浴2小
时提取脂肪酸并酯化, 避光冷却至室温后, 加入2 mL 
0.9% NaCl (w/v)终止酯化反应, 再加入1 mL正己烷

进行萃取, 在振荡器上充分振荡混匀后, 以250×g转
速离心5分钟, 随后吸取上层的有机相700 µL至气相

GC小瓶中, 4°C避光保存。利用日本岛津公司生产的

气相色谱仪(GC-2014)进行脂肪酸分析, 用面积归积

法计算脂肪酸含量。 

1.7 种子储藏蛋白含量的测定 

取20粒拟南芥种子于1.5 mL离心管中, 放入液氮中

研磨 , 磨碎后加入200 µL的提取液 (50 mmol·L–1 
HEPES, 5 mmol·L–1 MgCl2, 5 mmol·L–1二硫苏糖 
醇, 1 mmol·L–1苯甲基磺酰氟, 1 mmol·L–1 EDTA, 10% 
(v/v) pH7.5乙二醇, 少许不溶性交联PVP)。4°C、    
22 000×g离心10分钟后 , 吸取上清液 , 依据Brad-   

ford (1976)的方法对上清液中的蛋白质含量进行定

量分析。 

1.8 非生物胁迫下种子发芽和幼苗形态建成分析 

同时收获在同一时间种植并在相同条件下生长的拟

南芥野生型Col-0、突变体ttg1-13和纯合转基因株系

ttg1-13 35S::BnTTG1的种子, 室温下放置4周至完

全成熟, 放入–20°C冰箱中保存备用。用于抗性实验

的种子先在4°C冰箱中预冷5天, 再用75% (v/v)的乙

醇清洗种子表面30–60秒, 重复2次, 之后用ddH2O
冲洗5遍 , 铺种于含3% (w/v)蔗糖和100 mmol·L–1 
NaCl的MS固体培养基平板上, 以无任何胁迫处理的

MS平板作为对照。将胚根露出种皮定义为种子萌发, 
将幼苗长出2片真叶能够独立进行光合作用定义为幼

苗完成形态建成(Cernac et al., 2006)。每天统计各株

系种子的发芽率, 并在铺种17天对拟南芥幼苗进行

拍照。 

2  结果与讨论 

2.1 BnTTG1-1在种子发育过程中的表达模式分析 

从甘蓝型油菜秦优7号中克隆得到的QINYOU.Bn- 
TTG1蛋白质序列与NCBI数据库中的BnTTG1-1 (编
号为EF175930)蛋白质序列完全相同 , 因此 , QIN-
YOU.BnTTG1在本文中命名为BnTTG1-1。BnTTG1-1
基因在秦优7号不同营养组织中的表达模式与前人的

研究结果一致(Lu et al., 2009)。我们发现, 在种子发
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育过程中, BnTTG1-1基因的表达从15天开始平稳增

加, 28天时达到最大值, 随后逐步下降(图1)。 

2.2 BnTTG1-1定位于烟草叶片细胞的细胞核中 

油菜与拟南芥同属十字花科, 是与拟南芥亲源关系最

近的经济作物之一。拟南芥基因组中的每个基因在甘

蓝型油菜基因组中都有2–8个同源拷贝(Osborn et 
al., 1997; Cavell et al., 1998)。由图2可知, BnTTG1- 
1定位于烟草叶片细胞的细胞核中。拟南芥AtTTG1为
WD40型转录因子, 因此可以推测BnTTG1-1也作为

转录因子发挥调节作用。 

2.3 BnTTG1-1参与调节表皮毛的形成和花青素

的合成 

为了鉴定BnTTG1-1基因的功能 , 我们构建了35S: 
BnTTG1-1植物表达载体, 并转入拟南芥突变体ttg1- 
13中, 通过抗除草剂筛选, 成功获得了T1代转基因植

株。通过对其中4个单株进行PCR鉴定, 结果显示, 
ttg1-13 35S:BnTTG1-1转基因植株#1、#2、#3和#4
在DNA及RNA水平上均检测到该基因的存在(图3A), 
说明成功获得了ttg1-13 35S:BnTTG1-1转基因植株。

之后, 对T3代纯合植株进行表型鉴定(图3B), 与突变

体ttg1-13相比, 转基因植株能够完全恢复突变体无

表皮毛和花青素的表型, 表明BnTTG1-1具有与拟南

芥AtTTG1类似的功能, 参与调节表皮毛形成和花青

素合成等生物学过程。 

2.4 BnTTG1-1对种皮颜色具有调节作用 

在突变体基础上异源表达BnTTG1-1基因能够完全恢

复ttg1-13突变体黄色种皮至野生型水平(图4A)。然而, 
对种子大小和重量无明显影响(图4B), 表明BnTTG1- 
1与AtTTG1均不影响种子的大小和重量, 但可以通

过调节花青素的合成影响种皮的颜色。 

2.5 BnTTG1-1调节种子储藏物质的积累 

由图5可知, 与野生型Col-0相比, 突变体ttg1-13种子

脂肪酸和蛋白质的含量都显著增加, 而ttg1-13 35S: 
BnTTG1-1转基因植株种子的储藏蛋白和脂肪酸含量

与野生型相比无显著差异, 表明BnTTG1-1参与调节

种子储藏物质的积累, 并与AtTTG1具有相似的调节

作用。 

 
图1  qRT-PCR分析BnTTG1-1基因在甘蓝型油菜秦优7号种

子不同发育时期的表达模式(平均值±标准差) 

DAP: 授粉后的天数。BnACTIN7为内参基因。 
 
Figure 1 qRT-PCR analysis of BnTTG1-1 expression in de- 
veloping seeds at different developmental stages in Brassica 
napus cv. ‘QINYOU Seven’ (means±SD) 
DAP: Days after pollination. The qRT-PCR result was normaliz- 
ed against the expression of BnACTIN7 as an internal control.  
 

 
 
图2  BnTTG1-1在烟草叶片细胞中的亚细胞定位 
DAPI: 4', 6-二脒基-2-苯基吲哚; GFP: 绿色荧光蛋白; Merge: 
DAPI、GFP和亮场3个图像的合并图像。Bars=5 μm 
 
Figure 2  Subcellular localization of BnTTG1-1 protein fus- 
ed with GFP (35S:BnTTG1-1-GFP) in tobacco (Nicotiana ben- 
thamiana) leave cells 
DAPI: 4’, 6-diamidino-2-phenylindole dihydrochloride; GFP: 
Green fluorescent protein; Merge: Merged picture of bright, 
DAPI, and GFP fields. Bars=5 μm     

2.6 非生物胁迫下BnTTG1-1对种子萌发和幼苗

形态建成的影响 

在无胁迫处理的MS培养基上, 野生型、突变体ttg1- 
13和转基因植株ttg1-13 35S:BnTTG1-1的种子萌发 
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图3  ttg1-13 35S:BnTTG1-1转基因植株的鉴定 

(A) 在DNA和RNA水平鉴定ttg1-13 35S:BnTTG1-1转基因植

株, AtACTIN7为内参基因; (B) 在突变体ttg1-13背景下异源表

达BnTTG1-1能够完全恢复突变体的表型, 如无表皮毛和花青

素等。 
 
Figure 3  Identification of ttg1-13 35S:BnTTG1-1 transgenic 
plants 
(A) PCR-based DNA and RNA genotyping of ttg1-13 35S: 
BnTTG1-1 transgenic plants, AtACTIN7 was regarded as an 
internal control; (B) Heterologous expression of BnTTG1-1 in 
the ttg1-13 background fully rescued no trichomes and an-
thocyanins phenotypes of ttg1-13. 
 

 
与幼苗形态建成无明显差异(图6)。在含3% (w/v)葡萄

糖的MS培养基上, ttg1-13突变体的发芽率明显低于

野生型。7天时, 野生型种子的发芽率接近100%, 而
突变体ttg1-13的发芽率仅有70%左右(图6A)。17天
时, 野生型已完成幼苗的形态建成, 而突变体大部分

种子仍未长出真叶(图6B)。同样, 在含有100 mmol· 
L–1 NaCl的MS培养基上, ttg1-13突变体的发芽率明

显低于野生型, 但在7天时, 两者发芽率无明显差异, 
均接近100% (图6A)。17天时, 野生型完成了幼苗的

形态建成, 而ttg1-13突变体幼苗未完成形态建成, 并
且根的生长明显受到抑制(图6B)。在两种非生物逆境

胁迫下, ttg1-13 35S:BnTTG1-1转基因植株的种子发

芽率、幼苗的形态建成和根长等表型均明显强于ttg1- 
13突变体, 并能够完全或者部分恢复至野生型水平 

 

 

图4  比较拟南芥野生型(Col-0)、突变体ttg1-13和转基因植株

ttg1-13 35S:BnTTG1-1的种皮颜色、种子大小和重量(平均值±
标准差) 

(A) 成熟种子的显微观察; (B) 成熟种子的大小和重量比较 
 
Figure 4  Comparison of seed coat color, seed size and se- 
ed weight among the wild-type (Col-0), ttg1-13, and ttg1-13 
35S:BnTTG1-1 transgenic plants of Arabidopsis (means±SD) 
(A) Microscopic observation of mature seeds; (B) Compari-
son of seed size and weight of mature seeds 
 

 
(图6)。这些结果表明, AtTTG1基因功能缺失导致种子

萌发和幼苗形态建成对高浓度葡萄糖及盐分敏感 , 
BnTTG1-1参与植株应对非生物逆境胁迫过程, Bn- 
TTG1-1与AtTTG1在种子萌发以及幼苗形态建成过

程中具有类似的功能。 
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图5  比较拟南芥野生型(Col-0)、突变体ttg1-13和转基因植株

ttg1-13 35S:BnTTG1-1种子的储藏蛋白与脂肪酸含量(平均值±
标准差) 

(A) 种子储藏蛋白含量; (B) 种子脂肪酸含量。*表示在P<0.05
水平上差异显著。 
 
Figure 5 Comparison of seed storage compounds among 
the wild-type (Col-0), ttg1-13, and ttg1-13 35S:BnTTG1-1 trans- 
genic plants of Arabidopsis (means±SD) 
(A) The content of seed storage proteins in different lines; (B) 
The content of seed fatty acids in different lines. Asterisks de- 
note statistically significant differences between the wild-type 
and ttg1-13 mutant (Student’s t test, P<0.05).  
 

2.7 讨论 

越来越多的证据表明, 拟南芥AtTTG1参与调控表皮

毛的形成(Walker et al., 1999; Chen et al., 2015)、花

青素的合成(Debeaujon et al., 2003; Lepiniec et al., 
2006; Xu et al., 2014)、种子储藏物质的积累

(Tsuchiya et al., 2004; Chen et al., 2015)和非生物

逆境胁迫响应(Liu et al., 2017)等多个生物学过程。油

菜是与拟南芥亲缘关系最近的油料作物之一。尽管早

在2006和2007年 , 我国 (编号为EF175930和EF- 
175931)和法国(编号为EU192030和EU192031)科学

家已分别向NCBI数据库提交了甘蓝型油菜TTG1的

全长CDS序列, 但该基因在表皮毛形成、花青素合

成、种子储藏物质积累以及非生物逆境胁迫响应等方

面的调控作用尚未见报道。 
我们根据NCBI数据库中已有的甘蓝型油菜

TTG1基因全长CDS序列, 从甘蓝型油菜品种秦优7
号中成功克隆了BnTTG1-1基因的全长CDS序列。

BnTTG1-1在秦优7号的时空表达模式显示其可能在

油菜生长发育的多个生物学过程中发挥作用(图1)。烟
草叶片细胞的亚细胞定位结果显示, BnTTG1-1定位

于细胞核, 推测其作为转录因子发挥调节作用(图2)。
拟南芥ttg1-13突变体表现出无表皮毛和花青素、黄种

皮以及种子脂肪酸和储藏蛋白含量显著升高等表型 
(图3–图5)。拟南芥AtTTG1作为重要转录因子能够独

立地发挥功能或者与其它转录因子互作, 进而参与调

控表皮毛形成和花青素合成的多个重要结构基因的

表达来影响它们的形成与合成(Walker et al., 1999; 
Debeaujon et al., 2003; Lepiniec et al., 2006; Xu et 
al., 2014; Chen et al., 2015)。拟南芥中几个与种皮

发育相关的重要转录因子(AtTT2、AtTT8和AtGL2)相
对应的突变体均表现出种子脂肪酸含量升高和种皮

黏液合成受阻(Chen et al., 2012b, 2014; Shi et al., 
2012)。拟南芥AtTTG1也具有类似的功能, 其相对应

的突变体ttg1种子的脂肪酸含量升高, 种皮黏液合成

减少(Koornneef, 1981; Walker et al., 1999; Chen et 
al., 2015; Liu et al., 2017)。Zhang和Rock (2004)与
Wang等(2014)的研究表明, 花青素可能从种皮渗入

种胚, 通过抑制编码脂肪酸碳链延伸的重要酶基因

的表达进而抑制种胚中脂肪酸的积累。此外, 种子脂

肪酸和种皮黏液的生物合成均需要利用光合作用的

C源。我们的研究结果表明, AtTTG1在拟南芥种子发

育过程中既可通过间接抑制多个脂肪酸和蛋白合成

途径上重要基因的表达, 也可通过母体效应影响种

子脂肪酸和储藏蛋白的积累(Chen et al., 2015)。拟

南芥突变体ttg1-13种子脂肪酸含量升高可能是以上

多个因素共同作用的结果。在该突变体基础上异源

表达BnTTG1-1能够完全恢复突变体表皮毛、花青

素、种皮颜色以及种子脂肪酸和储藏蛋白含量等方

面的表型(图3–图5), 表明从秦优7号中获得的Bn- 
TTG1-1在调控以上多个生物学过程中与AtTTG1具
有类似的功能。 

前人的研究表明, 类黄酮作为次级代谢产物不仅 
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图6  非生物胁迫条件下(含有3%葡萄糖和100 mmol·L–1 NaCl)
拟南芥野生型Col-0、突变体ttg1-13和转基因植株ttg1-13 35S: 
BnTTG1-1的发芽率和幼苗形态建成 

(A) 种子发芽率; (B) 幼苗的形态建成。数据为3个生物学重复

的平均值±标准差, 每个生物学重复统计100粒种子。 
 
Figure 6  Seed germination rate and seedling establishment 
on MS agar medium containing 3% (w/v) Glucose and con-
taining 100 mmol·L–1 NaCl among the wild-type (Col-0), ttg1- 
13, and ttg1-13 35S:BnTTG1-1 transgenic plants of Arabi-
dopsis 
(A) Seed germination rate; (B) Seedling establishment. Val-
ues are the means±SD from three independent experiments 
evaluating 100 seeds.  

 

在种子休眠和种子活力方面起着重要作用, 而且参与

调控植物逆境胁迫响应过程(Winkel-Shirley, 2002; 
Peer and Murphy, 2007; Petrussa et al., 2013; 
Nakabayashi et al., 2014)。表皮毛也有助于提高植

物对非生物逆境的抵抗能力 (Szymanski et al., 
2000)。因此, 我们研究了AtTTG1在非生物逆境胁迫

中的作用, 结果表明, ttg1-13突变体在种子萌发和幼

苗形态建成过程中对高盐和高葡萄糖等非生物逆境

胁迫较野生型更敏感(图6)。高盐和高葡萄糖非生物胁

迫均依赖于脱落酸合成和转导途径(Gibson, 2001; 
Finkelstein et al., 2002; Cutler et al., 2010)。在高盐

和高葡萄糖胁迫条件下, 参与脱落酸合成和转导以及

对逆境胁迫响应的多个基因在ttg1-13突变体幼苗中

均被显著下调, 这可能导致该突变体对非生物逆境胁

迫敏感 (Liu et al., 2017)。Hong等 (2008)和Mu等
(2008)的研究表明, 脂肪酸作为信号分子参与非生物

逆境胁迫响应过程。此外, 由种皮花青素合成缺失所

引起的ttg1-13种皮变薄可能使得逆境胁迫分子对种

胚和胚乳的伤害更大。这些因素可能通过协同作用的

方式影响拟南芥突变体ttg1-13种子萌发和幼苗形态

建成。转基因植株ttg1-13 35S:BnTTG1-1能够恢复突

变体在高盐以及高葡萄糖条件下的表型(图6), 这表

明BnTTG1-1在响应非生物逆境胁迫方面具有与

AtTTG1类似的功能。最近的研究表明, 禾本科单子叶

植物谷子(Setaria italica) SiTTG1基因在调控植物生

长发育方面也与拟南芥AtTTG1功能类似(Liu et al., 
2017)。可见, TTG1基因的功能在双子叶和单子叶植

株中高度保守。 
综上所述, 甘蓝型油菜BnTTG1-1调控表皮毛形

成、花青素合成、种子储藏物质积累以及非生物胁迫

响应等多个生物学过程。该研究结果为深入揭示油菜

BnTTG1-1作用机制奠定了坚实的基础。 
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Functional Analysis of Brassica napus BnTTG1-1 Gene 

Kaige Liu, Shuanghui Qi, Shaowei Duan, Dong Li, Changyu Jin, Chenhao Gao, Xuanxia Liu  
Mingxun Chen* 

College of Agronomy, Northwest A&F University, Yangling 712100, China 

Abstract  AtTTG1 existing in the nucleus as a WD40 repeat transcription factor plays important roles in regulating 
trichome initiation, anthocyanin biosynthesis, and storage reserve accumulation in Arabidopsis thaliana. In the present 
study, we cloned the full-length coding domain sequence (CDS) of the BnTTG1-1 gene from the Brassica napus cv. 
‘QINYOU Seven’, analyzed its subcellular localization, detected its temporal and spatial expression patterns in different 
tissues, and investigated its functions in several biological processes. BnTTG1-1 was localized in the nucleus of tobacco 
leaf cells, so it may function as a transcription factor. BnTTG1-1 was widely expressed in various vegetative tissues and 
developing seeds in QINYOU Seven. Moreover, introducing 35S:BnTTG1-1 into the mutant ttg1-13 fully rescued many 
phenotypes of the mutant, such as no trichomes and anthocyanins, yellow seed coat, higher contents of seed fatty acids 
and storage proteins, and sensitivity to higher sucrose or salinity stresses during seed germination and seedling estab-
lishment. Thus, BnTTG1-1 and AtTTG1 exhibited conserved functions on many biological processes during plant growth 
and development.  

Key words  TTG1, Brassica napus, Arabidopsis thaliana, functional complementation 

Liu KG, Qi SH, Duan SW, Li D, Jin CY, Gao CH, Liu XX, Chen MX (2017). Functional analysis of Brassica napus 
BnTTG1-1 gene. Chin Bull Bot 52, 713–722. 

——————————————— 

* Author for correspondence. E-mail: cmx786@nwafu.edu.cn 

(责任编辑: 孙冬花) 

 

 

 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (U.S. Web Coated \050SWOP\051 v2)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJDFFile false
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages false
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 350
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages false
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages false
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 350
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages false
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages false
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 2400
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages false
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /Description <<
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef653ef5728684c9762537088686a5f548c002000700072006f006f00660065007200204e0a73725f979ad854c18cea7684521753706548679c300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /DAN <>
    /DEU <>
    /ESP <>
    /FRA <>
    /ITA <>
    /JPN <>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020b370c2a4d06cd0d10020d504b9b0d1300020bc0f0020ad50c815ae30c5d0c11c0020ace0d488c9c8b85c0020c778c1c4d560002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken voor kwaliteitsafdrukken op desktopprinters en proofers. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /PTB <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents for quality printing on desktop printers and proofers.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000500044004600206587686353ef901a8fc7684c976262535370673a548c002000700072006f006f00660065007200208fdb884c9ad88d2891cf62535370300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure true
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles true
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [3000 3000]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice




