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摘　要： OsTTG1 编码 WD40 结构域重复蛋白，在水稻（Oryza sativa L.）中与花青素积累有关，但是否影响其

他 性 状 尚 不 清 楚。 本 研 究 中 ， 我 们 在 拟 南 芥 （Arabidopsis  thaliana （L.） Heynh.）突 变 体 ttg1 中 过 表 达

OsTTG1 基因，结果显示，OsTTG1-OE 株系的叶片和茎秆上均有花青素积累，种子呈棕褐色，叶片、茎秆、

花萼等部位均出现表皮毛。突变体 ttg1 的开花时间比 Col-0 和 OsTTG1-OE 株系早了大约 3~5 d，而 Col-0 和

OsTTG1-OE 的开花时间没有明显差异。利用 RNA-seq 技术分析 OsTTG1-OE 与 ttg1 在不同时期的差异表达基

因（DEGs），发现这些 DEGs 包括可能与花青素合成相关的基因（MKK9、CYP75B1、TT8、GSTF12、DFR、

F3H、CHS、LDOX 等）、可能与表皮毛形成相关的基因（SPL15、TCL1、ETC2、SPL4、SPL13A、ETC3、

GIS 等）以及可能与开花相关的基因（FLC、FT、AGL19、HDA05、LHY 等）。研究结果可为了解 OsTTG1 在

水稻中的功能提供基础和借鉴。

关键词： OsTTG1；拟南芥；过表达；表皮毛；花青素；开花期

中图分类号：Q943.2　　　　　文献标识码：A　　　　　文章编号：2095-0837（2025）01-0082-10

Overexpression of OsTTG1 affects the epidermal trichome, anthocyanins,
and flowering stage in Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.

Luo Shuangshuang1, 2 #，Zhang Zongqiong2 #，Nong Baoxuan2, 3 ，Xia Xiuzhong2 ，Liang Shuhui2 ，
Liao Zuyu2 ，Feng Rui2 ，Chen Can2 ，Guo Hui2 ，Liang Yuntao2 ，Zeng Yu2 ，Qiu Yongfu1, 3 ，

Li Danting2, 3 *，Yang Xinghai2, 3 *

 （1.  College of Agriculture, Guangxi University, Nanning 530004, China； 2.  Rice Research Institute, Guangxi Academy of Agricultural
Sciences/Guangxi Key Laboratory of Rice Genetics and Breeding, Nanning 530007, China； 3.  State Key Laboratory for

Conservation and Utilization of Subtropical Agro-bioresources, Nanning 530004, China）

Abstract：The OsTTG1 gene  encodes  a  WD40  domain  repeat  protein,  with  its  knockout  in Oryza  sativa L.

known to affect anthocyanin accumulation. However, whether this gene affects other traits remains unclear. In

this study, OsTTG1 was overexpressed in the Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. ttg1 mutant. Results showed

that  overexpression  of OsTTG1 (OsTTG1-OE)  restored  anthocyanin  accumulation  in  leaves  and  stalks,
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produced dark brown seeds, and promoted epidermal hair development on leaves, stalks, and calyces. In con-

trast, the ttg1 mutant exhibited flowering 3–5 d earlier than both the Col-0 and OsTTG1-OE strains, while no

significant differences in flowering time were observed between Col-0 and OsTTG1-OE. RNA-seq analysis of

differentially  expressed  genes  (DEGs)  between OsTTG1-OE  and ttg1 at  various  developmental  stages

revealed  key  gene  clusters  potentially  associated  with  anthocyanin  synthesis  (MKK9, CYP75B1, TT8,

GSTF12, DFR, F3H, CHS, and LDOX), epidermal hair formation (SPL15, TCL1, ETC2, SPL4, SPL13A, ETC3,

and GIS), and flowering regulation (FLC, FT, AGL19, HDA5,  and LHY). These findings provide an important

theoretical basis and reference for understanding the function of OsTTG1 in O. sativa.

Key words：OsTTG1； Arabidopsis  thaliana； Overexpression； Epidermal  trichome； Anthocyanins；

Flowering stage

TRANSPARENT  TESTA  GLABRA1（TTG1）

是一种串连肽重复蛋白[1]，含有 7 个 WD40 结构域。

TTG1 基因对植物生长发育具有重要意义，能够参

与调控多种生命活动，譬如：调节花青素的积累[2]、

表皮毛和根毛的密度[3]，影响种子大小、种皮颜色

以及种皮粘液的合成[4]，调控开花时间[5] 等。

花青素作为类黄酮化合物[6]，具有较强的抗氧

化[7] 和抗炎[8] 作用。植物中花青素的积累，使植物

具有吸引传粉者[9]、免受紫外线或病虫侵害[10] 等多

种生物学功能。TTG1 在花青素合成过程中极为重

要，突变体 ttg1 中花青素的积累受阻 [11]。拟南芥

 （Arabidopsis thaliana (L.) Heynh.）中，花青素转

录激活有两种调控方式，一种是不依赖 bHLH 转录

因子的 MYB 转录因子和 WD40 蛋白形成的二元复

合体协同调控，如：TTG1-GL3/TT8-TT2 复合物

通过激活 DFR、ANS、BAN、TT9 和 TT12 的表

达来调控花青素的生物合成[12-14]；另一种是 MYB
转录因子、bHLH 转录因子以及 WD40 蛋白形成三

元复合体来协同调控，如：TTG1-TT8/GL3-PAP1/
PAP2/MYB113/MYB114 复 合 物 通 过 激 活 DFR、

ANS、BAN、UF3GT 的表达来调控花青素的生物

合成[15-17]。

表 皮 毛 是 植 物 地 上 部 分 表 面 的 附 属 物， 具

有 减 少 水 分 蒸 发 及 病 虫 侵 害 的 作 用[18]。 研 究 表

明，R2R3-MYB 型 转 录 因 子 （MYB23、MYB82、

GL3）、MYC1 编码的 bHLH 型转录因子[19]、WD40
类 重 复 蛋 白（TTG1、 TT8、 GL3、 EGL3）[20, 21]、

C2H2 锌 指 蛋 白 家 族 基 因 （GIS、 GIS2、 GIS3、

ZFP5、ZFP6、ZFP8）等能够正调控拟南芥表皮

毛 的 发 育[22-24]； 而 R3-MYB 转 录 因 子 （ETC1、

ETC2、 ETC3、 TCL1、 TCL2、 TRY、 CPC 等 ）

能够负调控其发育[25]。突变体 ttg1 具有无表皮毛

的特征[11]，说明 TTG1 在表皮毛发育过程中起着关

键作用。TTG1 能够与 R2R3-MYB 转录因子中的

GL1、 MYB23 以 及 bHLH 转 录 因 子 中 的 GL3、

EGL3 相互作用，形成 MBW，激活下游基因 GL2
的表达，从而促进表皮毛的生长发育[26]。TTG1 也

能够与 SPL 转录因子中的 SPL4 或 SPL5 相互作

用，从而影响 MBW 复合物的转录活性，导致毛状

体起始受到抑制[27]。

开花是植物从营养期向生殖期过渡的重要性

状。 研 究 发 现 ， ttg1 突 变 体 比 野 生 型 早 开 花 ，

TTG1 过 表 达 植 株 则 比 野 生 型 晚 开 花 [5]， 表 明

TTG1 能 够 调 控 植 物 的 开 花 时 间 。 FLC 是 编 码

MADS-box 转录因子的开花抑制基因 [28]，TTG1 位

于 FLC 的上游，Paffendorf 等[5] 发现 TTG1 可以激

活 FLC 的表达，调节开花时间。FT 是一种成花素

基因[29]，通常在叶片中表达，转移到茎尖分生组织，

进而诱导开花[14]。FLC 通过与 FT 的启动子区域相

结合，可以抑制 FT 的表达，促使植物形成晚花

表型。

TTG1 除了能够影响拟南芥的花青素生物合成、

表皮毛生长以及开花期外，还能影响其种皮粘液

的产生以及根毛密度等[11]。TTG1 对种皮粘液的调

控也是依靠形成 MBW 复合物来进行，MBW 复合

物可以激活 TTG2 和 GL2 的表达，进而激活粘液

生物合成基因 MUM4 的表达，导致种皮粘液的产

生[30]。TTG1 除了可以直接调节粘液生物合成基因

的表达，还可以通过调节种子中脂肪酸的积累来

间接调节种皮粘液的产生[31]。TTG1 参与形成的

MBW 复合物能够调节植物激素乙烯（ET）的形

成[32]，进而影响植物根毛密度。
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前期研究中，我们从水稻（Oryza sativa L.）
中 图 位 克 隆了 OsTTG1 基 因 ， 并 利 用 CRISPR/
Cas9 技术研究了其功能，发现 OsTTG1 可以调控

水稻叶片、叶鞘和种皮等组织部位的花青素生物

合成[7]。本研究利用转基因技术在拟南芥突变体

ttg1 中过表达 OsTTG1 基因，研究结果旨在探究

该基因的其他生物学功能，并为其开发利用提供

科学依据。 

1　材料与方法
 

1.1　材料

拟南芥突变体 ttg1 购自 Arashare（中国拟南

芥 突 变 体 服 务 中 心）。 野 生 型 Col-0 和 OsTTG1
过表达株系 OsTTG1-OE 由本实验保存。 

1.2　材料种植和表型观察

取适量拟南芥种子放入 1.5 mL 的离心管中，

向离心管加入 0.1% 的琼脂糖溶液，并将其放入 4 ℃
冰箱中保存 3~4 d[33]。将春化处理过的种子均匀地

播撒于基质中，在温度为 18 ℃~20 ℃、湿度为

60%~70% 的培养箱中培养。

分 别 取 拟 南芥 Col-0、 ttg1、 OsTTG1-OE 的

种子、植株从根基部开始往上 1 cm 左右的茎段、

以及叶片和花序等材料，放置到体视显微镜下观

察，并拍照保存。使用佳能 EOS R5 相机对莲座

期、开花期、结荚期的拟南芥进行拍照。不同基

因型的拟南芥在相同条件、相同设置下进行观察

及拍照。 

1.3　OsTTG1 基因的克隆与载体的构建

通过 PCR 方法克隆目的基因，用琼脂糖凝胶

电泳确定目的条带的位置，按照胶回收试剂盒说

明书，进行目的片段的回收。PCR 引物为 CAM-
FLAG-45 810（F： 5'-TTTGGAGAGGACACGCTC
GAGATGGAGCAGCCCAAGCCG-3'； R： 5'-GT
CATCCTTGTAGTCGAATTCGACCCTGAGAA
GCTGGACCTTGT-3'）。用 EocRⅠ和 XhoⅠ对质

粒 CAM-flag 进行双酶切，琼脂糖凝胶电泳检测酶

切 产 物， 回 收 载 体 大 片 段 对 应 的 条 带 。 将 目 的

DNA 片段与线性化载体进行连接，形成重组克隆

载体。将连接产物转化大肠杆菌感受态细胞 DH5α，

使用单菌落 PCR 进行阳性克隆鉴定。利用 Plas-
mid Mini Kit Ⅰ试剂盒提取测序正确的质粒，采用

冻 融 法 直 接 转 化 农 杆菌 GV3101， 使 用 单 菌 落

PCR 进行阳性克隆鉴定。单菌落 PCR 检测的引物

均为 P（F： 5'-AGAAGACGTTCCAACCACG-3'；
R：5'-CGGTAAGGATCTGAGCTACAC-3'）。 

1.4　拟南芥转基因及转化植株的筛选

将 含 阳 性 重 组 质 粒 的 农 杆 菌 接 种 于 含 有 抗

生素的 LB 液体培养基中，获得转化液。采用花序

侵染法转化拟南芥[34]，收集 T0 代种子。将 T0 代

种子播种于含有抗生素的 MS 培养基中，筛选具有

抗性的拟南芥植株。选取生长健壮的植株移栽

至育苗基质中进行培养。待种子成熟后，按单

株收集 T1 代种子，连续培养具有抗性的拟南芥，

获得纯合的 T3 代种子，用于后续实验以及表型

鉴定。 

1.5　转基因植株 PCR 鉴定及 RT-PCR 分析

提取拟南芥野生型和转基因阳性植株的 DNA。

分别以转基因、野生型植株的 DNA、H2O 和农杆

菌菌液为模板，进行 PCR 鉴定，引物为 45810
 （F：5'-CTTCACCTGCGAGCTGC-3'；R：5'-CTTG
TCGTGCGCGATGAG-3'）。

对 拟 南 芥 野 生 型、 突 变 体 ttg1 和 OsTTG1-
OE 株 系 进 行 RT-PCR 分 析 。 总 RNA 提 取 按 照

RNeasy Plant Mini kit 说明书进行。使用 TaKaRa
试剂盒进行反转录，获得 cDNA。以 ACTIN2 为内

参，利用 RT-PCR 检测 AtTTG1 和 OsTTTG1 在不

同基因型中的表达情况。引物分别为：ACTIN2
 （F：5'-ACCTTGCTGGACGTGACCTTACTGAT-3'；
R：5'-GTTGTCTCGTGGATTCCAGCAGCTT-3'）；

TTG1（F： 5'-CAACATATGATGGATAATTCAGC
TCCAGATTCG-3'；R：5'-CAACTTAAGTCAAACTC
TAAGGAGCTGCATTTTG-3'）以 及 OsTTG1（F：

5'-TTACTCTGAACTCCCCGACCCG-3'；R：5'-GT
TGGATTCGCTTCGCTTTGCT-3'）。 

1.6　RNA-seq 分析

为进一步挖掘引起 OsTTG1-OE 表型变化的

基因，选取莲座期、抽薹期和结荚期 3 个关键时

期，对 ttg1 和 OsTTG1-OE 植株的地上部分进行

取样，每个时期、每种基因型取 4 个重复，共 24
个样品，进行转录组测序。

提取 24 个 样 品 的 总 RNA， 利 用 Nanodrop
2000 对 RNA 的浓度和纯度进行检测，用琼脂糖凝
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胶电泳检测 RNA 的完整性，使用 Agilent 2100 测

定 RIN 值。将检测合格的样品进行文库构建，确

保文库质量合格，然后选择 Illumina 平台，进行上

机测序。 

1.7　生物信息学分析流程

使用 TopHat 2 软件将得到的 Clean data 与指

定的参考基因组进行序列比对，获得 Mapped data。

参 考 基 因 组 版 本为 TAIR10， 来 源 于 网 站 http://
plants.ensembl.org/Arabidopsis_thaliana/Info/
Index，同时对测序的结果进行质量评估。使用

DESeq  2 软 件 进 行 差 异 表 达 基 因 （Differentially
expressed genes，  DEGs）分 析 ， 筛 选 阈 值 为 ：

|log2FC|≥1， 且  padjust<0.05 。 结 合 GraphPad
Prism 5.0 软件和在线网站（https://www.bioinfor-
matics.com.cn/）等进行作图分析。 

2　结果与分析
 

2.1　植物表达载体的构建和遗传转化拟南芥

用 EocRⅠ和 XhoⅠ双酶切质粒 CAM-flag，回

收载体大片段。将目的 DNA 片段与线性化载体连

接，连接产物转化大肠杆菌感受态细胞 DH5α，获

得了阳性克隆。

利用试剂盒提取测序正确的重组质粒，采用

冻融法直接转化农杆菌 GV3101。经抗性平板筛选，

菌落 PCR 进行阳性克隆鉴定，发现可扩增出明亮

单一的条带，且与预期片段大小相符，可用于遗

传转化实验。

将含阳性重组质粒的农杆菌接种于含抗生素

的 LB 液体培养基中，制备转化液。采用花序侵染

法侵染拟南芥突变体 ttg1，获得了 T0 代转基因植

株种子。将 T0 代种子进行抗性筛选，直到获得转

基因纯合体株系。PCR 检测验证了 OsTTG1 在转

基 因 植 株 中 的 表 达（图 1： A）， 获 得 OsTTG1-
OE 拟南芥。利用 RT-PCR 检测 OsTTG1 在野生

型、 突 变 体 以 及 过 表 达 植 株 中 的 表 达 量 ， 发 现

OsTTG1 在过表达植株中稳定高表达（图 1：B）。 

2.2　拟南芥种子及植株表型分析

随机选取拟南芥 3 种基因型的成熟种子，在

体 式 显 微 镜 下 观 察 种 子 形 态。 发 现 Col-0 和

OsTTG1-OE 的种皮呈棕褐色，OsTTG1-OE 的种

皮颜色比野生型稍浅。突变体 ttg1 的种皮为浅黄

色。取不同基因型的拟南芥种子各 10 粒，在体视

显微镜下测量种子长度。结果显示，突变体 ttg1
的种子平均长度为 0.46 mm，野生型为 0.52 mm，

OsTTG1-OE 为 0.53  mm， 说 明 过 表 达 OsTTG1
后，拟南芥的种子大小受到影响（图 2：A、B）。

选取苗龄 10 d 的拟南芥植株第 1 片真叶，在

体视显微镜下观察表皮毛的密度，统计不同基因

型拟南芥叶片上的表皮毛。结果显示，野生型拟

南芥第 1 片真叶上表皮毛在 35 根左右，OsTTG1-
OE 在 32 根左右，突变体 ttg1 则几乎没有表皮毛

 （图 2：C）。野生型和 OsTTG1-OE 植株的叶片、

茎秆及花序上均有表皮毛，突变体 ttg1 则没有。

此外，突变体 ttg1 几乎没有花青素的积累，过表

达 OsTTG1 拟南芥株系则在叶片、茎等部位均有

花青素的积累（图 2：D）。

对不同基因型拟南芥的开花期进行观察，发

现突变体 ttg1 的开花时间比 Col-0 和 OsTTG1 转

基因株系提前 3~5 d。Col-0 和 OsTTG1-OE 的开

花时间没有明显差异（图 3），说明 OsTTG1 也

能够影响拟南芥的开花时间。 

2.3　RNA-seq 分析结果 

2.3.1　转录组测序分析

对拟南芥突变体 ttg1 和 OsTTG1-OE 株系共
 

M
1 2 3 9 10 WT H2O P

500 bp

Col-0 ttg1 OE#1 OE#2 OE#3

Actin

OsTTG1

AtTTG1

A B

A：WT，野生型拟南芥；P，菌液；M：2 000 bp marker。B：对照及转基因拟南芥中 OsTTG1 的表达情况。

A: WT, Wild-type; P, Bacterial solution; M: 2 000 bp marker. B: Expression of OsTTG1 in CK and transgenic Arabidopsis thaliana seedlings.
图 1　OsTTG1在拟南芥中的表达情况

Fig. 1　OsTTG1 expression in Arabidopsis thaliana
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24 个样品进行 RNA-seq 分析，共获得 167.02 Gb
的 Clean  data， 各 样 品 的  Clean  dat a 均 在 6.01
Gb 以 上 ， Q30 在 93.51% 以 上 ， GC 值 均 在

46.01% 以上。将各样品的 Clean reads 与参考基

因 组 进 行 序 列 比 对， 发 现 匹 配 率 在 94.44%~
96.47%。 

2.3.2　差异表达基因统计分析

经 统 计， 3 个 时 期 共 得 到 2 424 个 DEGs 。

在 莲 座 期 突 变体 ttg1 和 OsTTG1-OE 中 筛 选 到

1 913 个 DEGs，其中上调基因 1 225 个，包括可

能与花青素积累有关的基因（MKK9、CYP75B1、

GSTF12、DFRA、LDOX）、 可 能 与 表 皮 毛 形 成
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图 2　拟南芥 Col-0、突变体 ttg1、OsTTG1-OE的种子及植株表型

Fig. 2　Seed and plant phenotypes in Arabidopsis thaliana Col-0, mutant ttg1, and OsTTG1-OE
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图 3　3种基因型拟南芥株系的开花期比较

Fig. 3　Comparison of flowering period of three genotyped strains of Arabidopsis thaliana
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有关的基因（ETC2、SPL4、SPL3A），以及可能

与调控开花有关的基因（FLC、HDA5）等；下调

基因 688 个，包括可能与表皮毛形成有关的基因

 （SPL15、TCL1、ETC3）、可能与调控开花有关

的基因（FT、AGL19、LHY）等。在抽薹期筛选

到的 DEGs 为 1 300 个 ， 其 中 上 调 基 因 752 个 ，

包括可能与花青素积累有关的基因（CYP75B1、

TT8、 GSTF12、 F3H、 CHS、 DFRA、 LDOX）、

可能与表皮毛形成相关的基因（ETC2、SPL3A、

GIS）等；下调基因 548 个，其中包括可能与表皮

毛形成有关的基因 ETC3。在结荚期筛选到差异表

达基因 1 008 个，其中上调基因 604 个，包括可

能与花青素积累有关的基因 DFRA、LDOX，可能

与表皮毛形成相关的基因 ETC2、SPL3A；下调基

因 404 个 ， 包 括 可 能 与 表 皮 毛 形 成 相 关 的 基 因

ETC3（图 4： A）。 对 获 得 的 DEGs 进 行 分 析 ，

发现 3 个时期共有的 DEGs 为 668 个（图 4：B）。

对 3 个时期的 DEGs 进行层次聚类分析，发现多

数在莲座期下调的基因，在抽薹期也下调，但在

结荚期则上调；而在莲座期上调的基因，在其他

两个时期则大多为下调（图 4：C）。 

2.3.3　差异表达基因 GO（Gene ontology， GO）

富集分析

对所有 DEGs 进行基因本体富集分析，发现

在分子功能（Molecular function，MF）相关条目

中，催化活性（GO: 0003824）、转录调节剂活性

 （GO: 0140110）、复合蛋白（GO: 0005488）等

条目有较多的 DEGs 富集。在细胞组分（Cellular
component， CC）相 关 条 目 中 ， 膜 部 分 （GO:
0044425）、细胞部分（GO: 0044464）、细胞器

 （GO: 0043226）等条目有较多的 DEGs 富集。在

生物进程（Biological processes，BP）相关条目

中，生物调节（GO: 0065007）、代谢过程（GO:
0008152）等条目有较多 DEGs 富集（图 5）。在
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图 4　突变体 ttg1与 OsTTG1-OE株系 3个时期的差异表达基因
Fig. 4　DEGs across three periods in Arabidopsis thaliana mutant ttg1 and OsTTG1-OE
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3 个时期中，DEGs 在催化活性、转录调节剂活性、

代谢过程等相关条目均有较多富集。 

3　讨论

花青素是高等植物中的次生代谢产物，在抗

逆、防御病虫害、育花、育种等方面发挥着重

要作用[35]。花青素是在 PAL、CHS、F3H、CHI、
DFR、LDOX、UFGT 等多种酶的催化下，在多种

转 录 因 子 的 调 控 下 合 成 的[36]。 在 拟 南 芥 中 ， 当

WD40 的 TTG1 和 bHLH 的 TT8、GL3 或者 EGL3
与 R2R3-MYB 相互作用时，花青素的合成被激活。

TTG1 参与形成的 MBW 复合物能够直接与 DFR、

F3H、TT8、TTG2 和 ANS 等基因的启动子结合，

调控基因的表达。本研究中，水稻 OsTTG1 可以

修复拟南芥突变体 ttg1 无花青素积累的表型缺陷。

表明 OsTTG1 具有影响植株花青素积累的作用。

RNA-seq 分析发现了 4 个与花青素合成有关的酶，

其中 DFR 是花青素合成途径中的关键酶，TTG1
会影响 DFR 的功能，诱导 DFR 的表达，拟南芥突

变体 ttg1 中 DFR 的催化受阻，花青素合成受到影

响[37]。在拟南芥突变体 ttg1 中过表达 OsTTG1 后，

发现 3 个时期的转基因植株中 DFR 的表达水平均

比突变体 ttg1 高，说明 OsTTG1 可能也像 TTG1
一样能够诱导 DFR 的表达，影响花青素的积累。

TT8 属于 bHLH 转录因子，其能够与 TT2（MYB）、

TTG1（WD40）蛋白形成稳定的三元复合物，调

控花青素合成途径中后期结构基因的表达，还能

够通过正负反馈调节自身的表达，进而促进花青

素的合成[38]。本研究中 TT8 基因的表达上调，说

明 OsTTG1 或许也能与 TT8 及 TT2 形成复合物，

调控花青素的合成。

表皮毛是拟南芥的一个重要性状，而突变体

ttg1 的表皮毛生长发育受阻，整个植株几乎没有表

皮 毛。 本 研 究 中 ， 在 拟 南 芥 突 变 体 ttg1 中 过 表

OsTTG1，可以修复突变体 ttg1 无表皮毛的表型缺

陷，表明 OsTTG1 具有影响表皮毛形成的作用。

RNA-seq 分 析 发 现 ， 在 抽 薹 期 时 ， 转 基 因 植 株

中 GIS 的表达量显著高于突变体植株。GIS 能够

正调控拟南芥表皮毛的发育[22]。这说明 OsTTG1
可能通过调控 GIS 的表达来影响拟南芥表皮毛的

形成。TCL1 在拟南芥表皮毛形成过程中起着负调

控的作用，AtTCL1 过表达拟南芥植株的表皮毛形

成被抑制[33]。我们发现，在莲座期时，转基因植

株中 GIS 的表达量显著低于突变体植株，这说明

OsTTG1 可能对 TCL1 基因的表达量有影响，进而

影响了莲座期表皮毛的形成。ETC2 和 TCL1 一样，

都是影响表皮毛形成的 R3-MYB 型负调控因子，

但本研究发现，转基因植株中 ETC2 在 3 个时期的

表达均显著上调。有研究指出，MBW 对表皮毛的

生长发育有正向调控作用，使 R3-MYB 型负调控因

子 TRY、CPC 受到激活，使得 MYB 正向调控因子

被取代，最后形成无活性的 GY/CPC-GL3/EGL3-
TTG1 复合物[39]。我们猜测，在 OsTTG1 的影响下，

MBW 也能激活 ETC2 的表达，最终形成无活性的
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ETC2-GL3/EGL3-TTG1 复 合 物 ， 因 此 ，ETC2 的

上调表达并没有抑制表皮毛的形成。

开花期是决定植物分布和季节适应性的重要

农 艺 性 状 之 一。 本 研 究 在 拟 南 芥 突 变 体 ttg1 中

过 表达 OsTTG1 基 因 ， 发 现 多 个 开 花 相 关 的 基

因只在莲座期表达量有差异，而在开花期的突

变体 ttg1 和 OsTTG1-OE 植株中没有差异，说明

OsTTG1 可能会直接影响开花期，或者像 TTG1 一

样可以调控下游生物合成相关的基因[17]。FLC 是

一个开花抑制基因，该基因表达上调会促使植株

形成晚花表型[40]，FLC 的上调表达能够使拟南芥

开花延迟。FT 是拟南芥中的一种成花素，在花的

形成过程中起着重要的作用。FT[29] 和 AGL19[41] 基

因的过表达均会导致拟南芥提前开花。本研究发

现在莲座期时，转基因植株中 FLC 的表达量显著

高于突变体植株，而 FT 和 AGL19 的表达量则显

著下调。与开花相关的基因的表达量只在莲座期

有差异，说明这些基因在植株抽薹前就能发挥功

能。这 3 个基因的表达可能均受 OsTTG1 的影响，

进而影响 OsTTG1-OE 植株的开花时间。有研究表

明，TTG1 过表达植株比野生型开花晚 [5]。然而，

本研究发现 OsTTG1-OE 植株的开花时间与野生型

并没有明显差异。同时，我们发现在转基因植株

中 HDA5 的表达量显著高于突变体植株。前人报

道认为 HDA5 是一个正调控开花的基因，hda5 突

变体比野生型晚开花[42]，与我们的研究结果刚好相

反。因此，我们猜测 OsTTG1 可能会影响 HDA5
的表达，进而影响植株的开花时间。

在拟南芥突变体 ttg1 背景下，过表达 OsTTG1
株系的表型得到恢复，表明 OsTTG1 影响花青素

生物合成、表皮毛形成及开花时间等性状。此外，

TTG1 对植株的根毛密度 [43]、根长 [44]、种皮黏液

质[45] 等也具有一定的影响。本研究中，RNA-seq
分析发现的 DEGs 中也包括与氮素吸收利用、耐

盐、抗病等相关的基因，因此，OsTTG1 是否对

上述性状也有影响还需进一步研究。
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