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　 　 摘要：ＴＣＰ 转录因子是一类植物特有蛋白，含有保守的 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ，其中由 ６０ 个氨基酸组成的 ｂＨＬＨ 结构是结合 ＤＮＡ 和

蛋白互作所必需的。 ＴＣＰ 转录因子由于其广泛参与调控植物的生长发育过程（如分枝、株高、叶型、花型等）而备受关注。 最

近有报道显示，ＴＣＰ 转录因子在植物逆境胁迫应答中（如低温和高盐）同样发挥重要作用。 ＴＣＰ 蛋白参与多种信号转导途径

（如油菜素内酯、茉莉酸、赤霉素、细胞分裂素等），可能是连接生长发育和介导胁迫响应的一个交叉点。 本文从分子生物学角

度，系统综述了植物 ＴＣＰ 转录因子的作用机理及其在激素应答、发育调控及环境胁迫响应等过程中的功能，以期为基因工程

方法改良作物生长模式和抗性提供参考。
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１９９９ 年 Ｐ． Ｃｕｂａｓ 等［１］ 第一次提出 ＴＣＰ 基因家

族概念，其编码的蛋白具有保守的 ＴＣＰ 结构域，参
与调控植物生长发育过程，是一类植物特有的转录

因子家族。 ＴＣＰ 家族基因的命名起源于最初发现的

４ 个蛋白，分别是玉米 ＴＢ１（Ｔｅｏｓｉｎｔｅ ｂｒａｎｃｈｅｄ １）蛋

白、金鱼草中的 ＣＹＣ（Ｃｙｃｌｏｉｄｅａ）蛋白和水稻中的

ＰＣＦ１ ／ ２（Ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｎｇ ｃｅｌｌ ｆａｃｔｏｒ１ ／ ２）蛋白。 其中 ＴＢ１
参与调控腋芽的生长抑制侧枝的形成［２］；ＣＹＣ 在早
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期花侧生区域表达并且调控花的对称性发育［３］；
ＰＣＦ１ ／ ２ 能够结合水稻 ＰＣＮＡ 基因的启动子，参与调

控细胞周期［４］。 随后，从藻类、小立碗藓、卷柏、拟
南芥、棉花、大豆、高粱、豌豆、黄瓜、番茄、西瓜、白
菜、马铃薯、兰花、矮牵牛、杨树、杉树、松树、铁树等

物种中分离出大量 ＴＣＰ 转录因子的编码基因，证实

ＴＣＰ 基因是植物界中广泛存在且保守的基因家

族［５⁃７］。 ＴＣＰ 基因参与多种生物学过程，包括细胞

增殖、分化及生长，花发育、叶发育、果实发育、种子

发育、分枝及节间的发育，病虫害、高盐、低温等生物

和非生物胁迫响应；另外，ＴＣＰ 基因参与油菜素内

酯、茉莉酸等多种信号转导途径［８⁃１０］，目前已成为植

物生物学研究的一个热点。 本文针对 ＴＣＰ 类转录

因子，对其结构、分类、生物学功能及作用模式等方

面的研究结果进行了综述，对这类蛋白新功能的挖

掘可能具有指导意义与利用价值。

１　 植物ＴＣＰ 类转录因子的结构和分类

Ｔｅｏｓｉｎｔｅ ｂｒａｎｃｈｅｄ， Ｃｙｃｌｏｉｄｅａ， Ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｎｇ ｃｅｌｌ

ｆａｃｔｏｒ（ＴＣＰ）作为一类植物所特有的转录因子，具
有保守的 ＴＣＰ 结构域（ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ），由 ６０ 个氨基

酸残基组成碱性区 － 螺旋 － 环 － 螺旋的结构

（ ｂＨＬＨ 结构域） ，是结合 ＤＮＡ 和蛋白互作所必需

的 ［１１］ 。 根据 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ（图 １）的不同，ＴＣＰ 家族

被分为 ２ 个亚家族， ＣｌａｓｓⅠ （ ＰＣＦ 或 ＴＣＰ⁃Ｐ） 和

ＣｌａｓｓⅡ（ ＴＣＰ⁃Ｃ） ［１２］ 。 其中，Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白相比

Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白，其 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 多了 ４ 个氨基酸；
此外，还有一段特异序列存在于Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白

中，即富含 １８ ～ ２０ 个精氨酸（ Ａｓｐ） 的 Ｒ 结构域

和谷氨酸 － 半胱氨酸 － 谷氨酸（ Ｇｌｕ⁃Ｃｙｓ⁃Ｇｌｕ） 的

ＥＣＥ 结构域 ［１３］ 。 Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白，根据 ＴＣＰ ｄｏ⁃
ｍａｉｎ 氨基酸的差异，进一步细分为 ＣＩＮ 和 ＥＣＥ
（ＣＹＣ ／ ＴＢ１）２ 个亚类 ［１４］ 。 Ⅰ类和Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白

之间，ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 中 ４ 个氨基酸及特异序列的差

异是否对 ＴＣＰ 蛋白结合下游靶基因以及蛋白间

互作的特异性起决定性作用，尚未被证实。 ＴＣＰ
蛋白亚家族，也可以依据其他保守序列进行分类

或进一步更细致地划分。

Ｎ：ＴＣＰ 的 Ｎ 端结构域；Ｍ：ＴＣＰ 的中间结构域；Ｃ：ＴＣＰ 的 Ｃ 端结构域

Ｎ：Ｎ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｏｆ ＴＣＰ，Ｍ：Ｍｉｄｄｌｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＴＣＰ，Ｃ：Ｃ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｏｆ ＴＣＰ

图 １　 ＴＣＰ 转录因子的结构模型

Ｆｉｇ １　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ＴＣＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ

　 　 早期研究通过随机结合位点选择试验和电泳迁

移位移试验，首先确认了 ＴＣＰ 蛋白结合的 ＤＮＡ 元

件，Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白结合ＧＧＮＣＣＣＡＣ 元件，Ⅱ类 ＴＣＰ
蛋白结合 ＧＴＧＧＮＣＣＣ 元件［１５⁃１６］。 由于这两类 ＤＮＡ
元件存在部分序列重叠，最近已有报道显示Ⅱ类

ＴＣＰ 蛋白也可以结合Ⅰ类 ＤＮＡ 元件［１７］，即这两类

蛋白之间可能存在同等或竞争结合靶基因中顺式元

件的现象，暗示Ⅰ类和Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白结合靶基因的

特异性并不是绝对的。 另外，这些试验均为体外验

证试验，在植物体内，ＴＣＰ 蛋白可能存在更为复杂或

精细的靶基因调控机制。

２　 植物ＴＣＰ 类转录因子的分布和数量

ＴＣＰ 是一个非常古老且保守的蛋白家族，不存

在于低等植物单细胞藻类，但存在于多细胞藻类

（如鼓藻属 Ｃｏｓｍａｒｉｕｍ Ｄｕｌａｃ 和轮藻属 Ｃｈａｒａ Ｌ． ）、

苔藓类（如小立碗藓 Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ（Ｈｅｄｗ． ）
Ｂｒｕｃｈ ＆ Ｓｃｈｉｍｐ． ），以及蕨类植物（如卷柏属 Ｓｅｌａ⁃
ｇｉｎｅｌｌａ ｍｏｅｌｌｅｎｄｏｒｆｆｉｉ Ｈｉｅｒｏｎ． ）。 在这些较低等的物

种中，ＴＣＰ 基因家族较小，一般只有 ５ ～ ６ 个成

员［１８］ 。 而在高等植物中，不同的物种中 ＴＣＰ 家族

成员的数量差异较大，在有些物种中 ＴＣＰ 家族成

员数量大大增加［５⁃７］。 利用植物转录因子数据库

（ Ｐｌａｎｔ Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ Ｆａｃｔｏｒ Ｄａｔａｂａｓｅ， ｈｔｔｐ： ／ ／ ｐｌａｎｔ⁃
ｔｆｄｂ． ｃｂｉ． ｐｋｕ． ｅｄｕ． ｃｎ ／ ）对全基因组测序已完成的部

分高等植物 ＴＣＰ 基因进行预测发现，长雄野生稻

Ｏｒｙｚａ ｌｏｎｇｉｓｔａｍｉｎａｔａ Ａ． Ｃｈｅｖ． ＆ Ｒｏｅｈｒ． 、乌拉尔图小

麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｕｒａｒｔｕ Ｔｈｕｍａｎｊａｎ ｅｘ Ｇａｎｄｉｙａｎ． 、山羊草

Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ． 和短花药野生稻 Ｏｒｙｚａ ｂｒａｃｈｙ⁃
ａｎｔｈａ Ａ． Ｃｈｅｖ． ＆ Ｒｏｅｈｒ． 基因组中的 ＴＣＰ 成员较少，
分别只有 ３ 个、４ 个、５ 个和 ９ 个。 而小麦 Ｔｒｉｔｉｃｕｍ
ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ． 、水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． 、玉米 Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．
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和大豆Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ（Ｌ． ）Ｍｅｒｒ． 基因组中则分别有 ２８
个、２９ 个、５２ 个和 ５４ 个 ＴＣＰ 成员，在甘蓝 Ｂｒａｓｓｉｃａ
ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ． 、油菜 Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ． 和烟草 Ｎｉｃｏｔｉａｎａ
ｔａｂａｃｕｍ Ｌ． 基因组中的 ＴＣＰ 成员更多，分别为 ７０

个、７６ 个和 ９６ 个（表 １）。 ＴＣＰ 基因数量的增加，可
能与植物进化过程中发生的基因组复制、片段加倍

以及染色体交换有关，为 ＴＣＰ 新基因的产生和功能

分化提供了基础。

表 １　 植物中 ＴＣＰ 转录因子的分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＴＣＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

植物种类

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＴＣＰ 基因数目

Ｎｕｍｂｅｒｓ
ｏｆ ＴＣＰ

植物种类

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＴＣＰ 基因数目

Ｎｕｍｂｅｒｓ
ｏｆ ＴＣＰ

植物种类

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＴＣＰ 基因数目

Ｎｕｍｂｅｒｓ
ｏｆ ＴＣＰ

火炬松

Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａＬ．
４ 拟南芥

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ． ）
２４ 豇豆

Ｖｉｇｎａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ（Ｌ． ）Ｗａｌｐ
５

地钱

Ｍａｒｃｈａｎｔｉａ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈａ Ｌ．
５ 谷子

Ｓｅｔａｒｉａ ｉｔａｌｉｃａ（Ｌ． ）Ｐ． Ｂｅａｕｖ．
２６

西瓜

Ｃｉｔｒｕｌｌｕｓ ｌａｎａｔｕｓ（Ｔｈｕｎｂ． ）
Ｍａｔｓｕｍ． ＆ Ｎａｋａｉ

２７

白云杉

Ｐｉｃｅａ ｇｌａｕｃａ（Ｍｏｅｎｃｈ）Ｖｏｓｓ
５ 高粱

Ｓｏｒｇｈｕｍ ｂｉｃｏｌｏｒ（Ｌ． ）Ｍｏｅｎｃｈ
２７ 甜瓜

Ｃｕｃｕｍｉｓ ｍｅｌｏ Ｌ．
２９

小立碗藓

Ｐｈｙｓｃｏｍｉｔｒｅｌｌａ ｐａｔｅｎｓ（Ｈｅｄｗ． ）
Ｂｒｕｃｈ ＆ Ｓｃｈｉｍｐ．

６
小麦

Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ．
２８ 甜椒

Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ．
３０

卷柏

Ｓｅｌａｇｉｎｅｌｌａ ｍｏｅｌｌｅｎｄｏｒｆｆｉｉ
Ｈｉｅｒｏｎ．

１０
水稻

Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．
２９ 黄瓜

Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ．
３８

乌拉尔图小麦

Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ｕｒａｒｔｕ Ｔｈｕｍａｎｊａｎ ｅｘ
４ 玉米

Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ．
５２ 马铃薯

Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ． ｖａｒ． ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
４３

山羊草

Ａｅｇｉｌｏｐｓ ｔａｕｓｃｈｉｉ Ｃｏｓｓ．
５ 大豆

Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ（Ｌ． ）Ｍｅｒｒ．
５４ 芜菁

Ｂｒａｓｓｉｃａ ｒａｐａ Ｌ．
５４

长雄野生稻

Ｏｒｙｚａ ｌｏｎｇｉｓｔａｍｉｎａｔａ
Ａ． Ｃｈｅｖ． ＆ Ｒｏｅｈｒ．

３
蒺藜状苜蓿

Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ Ｌ．
２７ 甘蓝

Ｂｒａｓｓｉｃａ ｏｌｅｒａｃｅａ Ｌ．
７０

短花药野生稻

Ｏｒｙｚａ ｂｒａｃｈｙａｎｔｈａ
Ａ． Ｃｈｅｖ． ＆ Ｒｏｅｈｒ．

９
油菜

Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ．
７６ 烟草

Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ．
９６

　 　 在进化上，Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白之间 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 序列差

异较大，部分基因与其他基因很难聚到一起，如拟南

芥的 ＡｔＴＣＰ１６ 通常位于进化分支的基部，其蛋白长度

相对较短，说明 ＡｔＴＣＰ１６ 蛋白分化时间较早［８］。 而Ⅱ
类 ＴＣＰ 蛋白之间 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 序列差异不大，在没有

花和侧枝的部分苔藓植物中，它们所含的 ＴＣＰ 基因

全部属于 ＣｌａｓｓⅡ类基因中的 ＥＣＥ （ＣＹＣ ／ ＴＢ１） 亚

类［１９］，表明 ＥＣＥ（ＣＹＣ ／ ＴＢ１）亚类基因的起源要远早

于 ＣＩＮ 亚类基因。 但目前仍无法确定 ＣｌａｓｓⅠ和 ＣｌａｓｓⅡ
哪一个 ＴＣＰ 亚家族在进化上相对更为原始。

３　 植物 ＴＣＰ 类转录因子的调控机理

３ １　 植物 ＴＣＰ 类转录因子的靶基因

ＴＣＰ 蛋白结合靶基因的特异性决定其功能的特

异性。 全基因组分析表明，Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白的结合位

点有很多在控制重要细胞活动基因的启动子区，例
如控制蛋白质合成、线粒体氧化磷酸化和叶绿体基

因转录；而Ⅱ类 ＴＣＰ 基因主要影响细胞和组织的增

殖与生长率［２０］。 ＴＣＰ 蛋白既有转录激活作用，也有

转录抑制作用。 同一亚类的 ＴＣＰ 蛋白，有的发挥转

录激活作用，有的则发挥转录抑制作用；不同亚类的

ＴＣＰ 蛋白对同一个靶基因的表达，既有激活也有抑

制作用。 另外，还发现部分 ＴＣＰ 蛋白自身并不具有

激活或抑制作用，需要与其他蛋白相互协作才能调

节靶基因的转录。 目前，已经证实 ＴＣＰ 蛋白调控的

靶基因，参与多种激素信号传递过程，调控植物形态

发育［２１⁃３８］（表 ２）。 在拟南芥中发现，Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白

ＡｔＴＣＰ１５ 和Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ３ 调控相同的靶基
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因，均可以激活 ＡｔＩＡＡ３ ／ ＳＨＹ２ 和 ＡｔＳＡＵＲ６５ 的表达，
暗示Ⅰ类和Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白可能存在功能冗余；Ⅰ类

ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ２０ 和Ⅱ类 ＴＣＰｓ 蛋白 ＡｔＴＣＰ４ 同样

具有相同的靶基因 ＬＯＸ２，但是 ＡｔＴＣＰ２０ 对 ＬＯＸ２ 基

因的表达具有抑制作用，而 ＡｔＴＣＰ４ 对 ＡｔＬＯＸ２ 基因

表达具有诱导作用。 在水稻中发现，ＯｓＴＣＰ１９ 能够

结合并激活甘油三酯基因 ＯｓＤＧＡＴ１ ／ ２ 的表达。 ＴＣＰ
蛋白的激活或抑制作用，是否由 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 决定，
尚无定论。

表 ２　 植物中 ＴＣＰ 转录因子的靶基因

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅｓ ｏｆ ＴＣＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ

物种

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
亚类

Ｓｕｂｃｌａｓｓ
ＴＣＰ 蛋白

ＴＣＰ ｐｒｏｔｅｉｎ
结合的靶基因：（ ＋ ）激活转录（ － ）抑制转录

Ｔａｒｇｅｔ ｇｅｎｅ：（ ＋ ）ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ（ － ）ｉｎｈｉｂｉｔｉｏｎ
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金鱼草

Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ．
Ⅱ类 ＡｍＣＹＣ （ ＋ ）ＡｍＲＡＤ

［３７］

石蝴蝶

Ｐｅｔｒｏｃｏｓｍｅａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｏｌｉｖ．

Ⅱ类 ＰｓＣＹＣ１Ｃ （ ＋ ）ＰｈＣＹＣ１Ｃ；（ ＋ ）ＰｈＣＹＣ１Ｄ ［３８］

Ⅱ类 ＰｓＣＹＣ１Ｄ （ ＋ ）ＰｈＣＹＣ１Ｃ；（ ＋ ）ＰｈＣＹＣ１Ｄ ［３８］

　 　 Ｔ． Ｋｏｙａｍａ 等［３３］ 通过融合抑制子沉默技术

（ＣＲＥＳＴ，ｃｈｉｍｅｒｉｃ ｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｇｅｎｅ⁃ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ），
明确了拟南芥Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白中的 ＣＩＮ 亚类成员

ＡｔＴＣＰ３ 对靶基因（ｍｉｒ１６４；ＡＳ１；ＩＡＡ３ ／ ＳＨＹ２；ＳＡＵＲＳ）
的调控过程。 考虑到 ＴＣＰ 家族基因功能的冗余性，
借助 ＣＲＥＳＴ 技术构建 ＡｔＴＣＰ３⁃ＳＲＤＸ 突变体，即该

突变体是在 ＡｔＴＣＰ３ 的羧基端加一段 ＳＲＤＸ 转录抑

制序列，在不妨碍 ＡｔＴＣＰ３ 与 ＤＮＡ 结合的基础上，抑
制 ＡｔＴＣＰ３ 驱动转录的功能，同时也能抑制其同源

基因对该位点的结合及驱动转录的功能，最终获得

ＡｔＴＣＰ３ 基 因 功 能 失 活 的 突 变 体。 结 果 显 示，
ＡｔＴＣＰ３⁃ＳＲＤＸ 突变体的子叶上出现了异位生长的

嫩枝；同时表现出很多器官在发育上的缺陷，如多子

叶，子叶分化不完全，叶片中维管束发育缺陷，叶片

边源缺刻，花瓣、雄蕊、雌蕊及角果等器官的发育均

不同程度地受到了影响。 进一步研究发现，ＡｔＴＣＰ３⁃
ＳＲＤＸ 突变体中的 ＡｔＣＵＣ 基因的表达量及表达位置

也发生了变化，对 ＡｔＣＵＣ 基因突变体表型分析发现

两者表现出很高的相似度；同时 ＡｔＣＵＣ 基因的突变

可以抑制 ＡｔＴＣＰ３⁃ＳＲＤＸ 的表型，表明 ＡｔＣＵＣ 基因处

于 ＡｔＴＣＰ３ 的下游并受 ＡｔＴＣＰ３ 的调控。 最后，结合

已知的Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白的 ＤＮＡ 结合位点，确定出

ＡｔＡＳ１、ｍｉｒ１６４ａ 和 ＡｔＩＡＡ３ 等是 ＡｔＴＣＰ３ 直接结合的

靶基因，ＡｔＴＣＰ３ 可以结合到这些靶基因的启动子区

域并调控其表达，而 ＡｔＣＵＣ 又是这些基因的靶基

因。 另外，ＡｔＴＣＰ３ 基因突变体表现出了与 ＡｔＴＣＰ４
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基因突变体相似的表型，证明 ＣＩＮ 亚类基因确实存

在功能冗余。 目前，ＣＲＥＳＴ 方法已被广泛应用于研

究功能具有冗余性的基因。
３ ２　 ＴＣＰ 基因的转录后调控

ｍｉＲ３１９ 以 Ｃｌａｓｓ Ⅱ类 ＴＣＰ 中的 ＣＩＮ 亚类基因

成员为靶标［３４］，通过转录后负调控其 ｍＲＮＡ 的稳定

性和翻译以达到调控基因表达的目的。 最早在拟南

芥中发现，ＣＩＮ 亚类基因成员 ＡｔＴＣＰ２ ／ ３ ／ ４ ／ １０ ／ ２４ 的

编码区域均含有 ｍｉＲ３１９ 的靶作用序列，对细胞分

裂起抑制作用，参与叶形的发育；当超表达 ｍｉＲ３１９
时，ＴＣＰ 基因的表达量大量下调，叶边缘叶细胞大量

增殖，叶片表现出强烈的剧齿化；相反，把 ｍｉＲ３１９
进行单碱基突变使其功能缺失或者把 ＴＣＰ 基因内

部 ｍｉＲ３１９ 的靶序列进行人为突变，则 ＴＣＰ 基因转

录过程的剪切降解受到阻遏［３９］。 Ｙ． Ｍａｏ 等［４０］ 在白

菜中发现 ｍｉＲ３１９ 靶调控 ＢｒｐＴＣＰ４ 基因，参与花球

形态建成过程。 Ｓ． Ｄｅ Ｐａｏｌｏ 等［４１］ 在意大利兰花中

发现 ｍｉＲ３１９ 能够靶切割 ＣＩＮ 亚类基因 ｃｏｍｐ５０６２，
参与花发育的过程。 但并不是所有的 ＣＩＮ 亚类 ＴＣＰ
基因都受 ｍｉＲ３１９ 的转录后调控。 Ｃｌａｓｓ Ⅰ类 ＴＣＰ
基因的表达是否同样受转录后调控尚不清楚。
３ ３　 植物 ＴＣＰ 类转录因子与其他蛋白互作

ＴＣＰ 蛋白与其他蛋白的相互作用通过 ＴＣＰ
ｄｏｍａｉｎ 来实现。 ＴＣＰ 蛋白之间可以形成同源和异

源二聚体，不同的异聚化组合具有不同的亲和力，可
以结合不同的 ＤＮＡ 元件［４２］，可能在特定生物学过

程中发挥作用。 如在矮牵牛中，ＰｈＴＣＰ３ 和 ＰｈＴＣＰ４
能自身发生相互作用形成同源二聚体［４３］。 在蝴蝶

兰中，ＰｅＰＣＦ１０ 和 ＰｅＣＩＮ８ 同样可以分别形成同源二

聚体，但并不形成异源二聚体［４４］。 在番茄中，ＳｌＴＣＰ
蛋白之间可以形成同源和异源二聚体［４５］。 在拟南

芥中，ＡｔＴＣＰ２０ 能够与 ＡｔＴＣＰ８ 和 ＡｔＴＣＰ２２ 形成异源

二聚体，相比自身形成的同源二聚体，能够更高效率

地结合并调控下游基因靶基因 ＡｔＬＯＸ２ 的表达［１０］。
ＴＣＰ 蛋白还可以与非 ＴＣＰ 蛋白发生互作（表

３）。 在金鱼草中，ＡｍＣＹＣ 蛋白能够直接绑定核蛋

白 ＡｍＲＡＤ［４６］；ＡｍＴＩＣ 蛋白能够与 ＮＡＣ 转录因子

ＡｍＣＵＰ 发生蛋白间互作，参与植物器官边界的形成

过程［４７］。 在 拟 南 芥 中， ＡｔＴＣＰ８ 在 细 胞 核 中 与

ＡｔＰＮＭ１ 互作，结合在 ＰＮＭ１ 启动子上，ＡｔＰＮＭ１ 是

一种三角状重复蛋白，定位在细胞核和线粒体中，在
线粒体生物发生过程中调控基因组的表达［４８］；
ＡｔＤＥＬＬＡ 蛋白能够结合 ＡｔＴＣＰ１４ 的 ＤＮＡ 结合域，
阻止其对细胞周期调控基因的转录作用，调控 ＧＡ
信号通路，参与调控植株高度［４９］，ＡｔＤＯＦ６ 与 Ａｔ⁃
ＴＣＰ１４ 互作，负调控种子萌发过程［２２］；ＡｔＴＣＰ２０ 能

够与ＡｔＰｕｒａｌｐｈａ 蛋白互作，调控细胞的分化过程，还
可以与 ＡｔＰＵＲα 蛋白互作共同调控核糖体蛋白基因

的启动子［５０］，ＡｔＮＬＰ６ 和 ＮＬＰ７ 与 ＡｔＴＣＰ２０ 互作，参
与调控氮吸收［２７］，ＡｔＬＷＤ１ 与 ＡｔＴＣＰ２０ ／ ＴＣＰ２２ 互

作，激活 ＡｔＣＣＡ１ 基因的表达，参与调控生物钟节

律［２８］；ＡｔＴＣＰ３ 与 Ｒ２Ｒ３⁃ＭＹＢｓ 互作，控制黄酮合成

过程［５１］。 在水稻中，ＯｓＴＣＰ１９ 能够分别与 ＯｓＡＢＩ４
和 ＯｓＵＬＴ１ 互作，调控 ＡＢＡ 信号通路和染色质的结

构［５２］。 ２０１５ 年，Ｊ． Ａ． Ｌｏｐｅｚ 等［９］ 报道拟南芥中 ５ 个

ＡｔＴＣＰ（ＡｔＴＣＰ１３ ／ １ ／ １５ ／ １９ ／ ２１）与 ２３６ 个其他蛋白互

作，包括转录因子、离子通道、钙调素蛋白、酶蛋白

（ ＡＦＢ２， ＰＲＲ２， ＣＡＮＤ１， ＥＲＦ１２， ＤＷＡ１， ＨＡＴ２，
ＳＷＥＥＴ１６，ＰＩＡ１，ＣＭＬ４１，ＭＯＳ１ 和 ＡＣＸ１），显示 ＴＣＰ
蛋白并不是孤立的行使功能，而是同其他蛋白协同

作用。 因此，ＴＣＰ 转录因子的功能多样化有可能与

其互作蛋白的多样化密切相关。

表 ３　 与植物 ＴＣＰ 互作的非 ＴＣＰ 蛋白

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｎｏｎ⁃ＴＣＰ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ ＴＣＰ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ ｉｎ ｐｌａｎｔ

物种

Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ
亚类

Ｓｕｂｆａｍｉｌｙ
ＴＣＰ 蛋白

ＴＣＰ ｐｒｏｔｅｉｎ
互作蛋白

Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

金鱼草 Ａｎｔｉｒｒｈｉｎｕｍ ｍａｊｕｓ Ｌ．
Ⅱ类 ＡｍＣＹＣ ＡｍＲＡＤ ［４６］

Ⅱ类 ＡｍＴＩＣ ＡｍＣＵＰ ［４７］

拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ（Ｌ． ）
Ｈｅｙｎｈ

Ⅰ类 ＡｔＴＣＰ８ ＡｔＰＮＭ１ ［４８］

Ⅰ类 ＡｔＴＣＰ１４ ＡｔＤＥＬＬＡｓ（ＧＡＩ；ＲＧＡ；ＲＧＬ１；ＲＧＬ２；ＲＧＬ３）；ＡｔＤＯＦ６ ［４９，２２］

Ⅰ类 ＡｔＴＣＰ２０ ＡｔＰｕｒａｌｐｈａ；ＡｔＰＵＲα；ＡｔＮＬＰ６；ＡｔＮＬＰ７；ＡｔＬＷＤ１ ［５０，２７，２８］

Ⅱ类 ＡｔＴＣＰ３ ＡｔＲ２Ｒ３ＭＹＢｓ ［５１］

Ⅱ类 ＡｔＴＣＰ１３ ＡｔＡＨＰ１；ＡｔＡＨＰ２；ＡｔＡＨＰ３ ［５２］

水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ． Ⅰ类 ＯｓＴＣＰ１９ ＯｓＡＢＩ４；ＯｓＵＬＴ１ ［２１］
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３ ４　 植物 ＴＣＰ 类转录因子的其他调控方式

除了转录后和蛋白两个水平的调控，ＴＣＰ 蛋白

还受转录和翻译后两个水平的调控。 在转录水平，
Ｖ． Ｐａｒａｐｕｎｏｖａ 等［４５］ 在番茄中发现，转录因子 ＲＩＮ、
ＤＥＡＲ１、ＫＮＡＴ 和 ＳＶＰ 能够结合 Ｃｌａｓｓ Ｉ 类 ＴＣＰ 基因

（ ＳｌＴＣＰ１２、 ＳｌＴＣＰ１５ 和 ＳｌＴＣＰ１８ ） 的启动子， ＣＮＲ
（ＣＯＬＯＲＬＥＳＳ ＮＯＮ⁃ＲＩＰＥ ＮＩＮＧ）能够结合 ＳｌＴＣＰ１８
的启动子，参与果实成熟过程；进一步分析发现，
ＳｌＴＣＰ 还可以结合自身的启动子。 ＴＣＰ 上游靶蛋白

的挖掘，有助于解析出调控 ＴＣＰ 转录因子发挥功能

的信号传导过程。 在翻译后水平，Ｅ． Ｓｔｅｉｎｅｒ 等［５３］ 在

拟南芥中发现，ＡｔＴＣＰ１４、ＡｔＴＣＰ１５ 与乙酰氨基葡萄糖

转移酶 ＡｔＳＰＩＮＤＬＹ（ＳＰＹ）相互作用而被乙酰氨基葡

萄糖基化，影响其对细胞分裂素（ＣＫ，ｃｙｔｏｋｉｎｉｎ）的敏

感性，调控 ＣＫ 响应基因的表达。 Ｉ． Ｌ． Ｖｉｏｌａ 等［５４］ 发

现，Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白的 ＴＣＰ ｄｏｍａｉｎ 中第 ２０ 个半胱氨酸

（Ｃｙｓ⁃２０）受氧化调控其对 ＤＮＡ 的结合能力。 当 Ａｔ⁃
ＴＣＰ１５ 中的半胱氨酸（Ｃｙｓ⁃２０）被氧化时，失去与 ＤＮＡ
结合的能力，参与调控花青素的合成过程。 由于氧化

胁迫在植物生长发育以及生物和非生物胁迫中发挥

重要作用，参与氧化胁迫响应的 ＴＣＰ 转录因子的翻

译后修饰及其作用机制将成为未来研究的一个热点。

４　 植物 ＴＣＰ 类转录因子与信号转导
通路

４ １　 ＢＲ 信号转导

油菜素内酯（ＢＲ）是促进植物生长的一类甾醇

类激素，ＤＷＡＲＦ４（ＤＷＦ４）是油菜素内酯生物合成

关键酶。 Ｙ． Ｇａｏ 等［３２］ 在拟南芥中，结合 ＣｈＩＰ 和芯

片结果，发现 Ｃｌａｓｓ Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ１ 在细胞核

中与 ＡｔＤＷＦ４ 的启动子区域相互作用，并促进 ＡｔＤ⁃
ＷＦ４ 的表达，使内源 ＢＲ 含量增加，促进植物的生

长。 这一途径与其他激素途径不重叠，是 ＢＲ 介导

植物生长发育的新途径。
４ ２　 ＪＡ 信号转导

茉莉酸（ＪＡ，ｊａｓｍｏｎｉｃ ａｃｉｄｓ）及其衍生物参与许

多生理过程，例如藤蔓的卷曲、花粉和块茎的形成以

及果实的成熟［５５］。 另外，还能提高植物对机械损伤

和由昆虫或病原体侵染引起创伤的防御反应［５５］。
ＬＯＸ２ 是 ＪＡ 合成途径的关键基因，它能催化亚麻酸

氧化为氢过氧化亚麻酸，是氧脂性 ＪＡ 合成的第一个

关键步骤［５５］。 在拟南芥中，ＴＣＰ 蛋白能够直接调控

ＬＯＸ２ 基因的表达。 其中，Ｃｌａｓｓ Ⅱ类 ＴＣＰ 蛋白提高

ＬＯＸ２ 的表达促进 ＪＡ 的合成，抑制细胞的增殖，促进

叶片的衰老［２６］；而 Ｃｌａｓｓ Ⅰ类 ＴＣＰ 蛋白的功能则与

之相反［３４］。 Ｊ． Ｈａｏ 等［５６］在棉花中发现，ＧｒＴＣＰ 蛋白

通过调节 ＪＡ 的生物合成促进棉花纤维的伸长和根

毛的发育。 在植物防御反应中，拟南芥 ＡｔＳＡＰ１１
（ｓｅｃｒｅｔｅｄ ＡＹ⁃ＷＢ ｐｒｏｔｅｉｎ１１）调节植物对 ＡＹ⁃ＷＢ 昆

虫媒介 － 二叉叶蝉的防御反应，通过绑定 ＡｔＴＣＰ２ ／
４ ／ ７ 基因的启动子促进 ＴＣＰ 蛋白的降解，导致

ＡｔＬＯＸ２ 基因表达量下调进而抑制 ＪＡ 合成［５７］。
４ ３　 其他植物激素信号传导

除了参与 ＢＲ 和 ＪＡ 合成途径外，ＴＣＰ 蛋白还参

与生长素（ａｕｘｉｎ）、细胞分裂素（ＣＫ）、赤霉素（ＧＡ）
和脱落酸（ＡＢＡ）信号转导途径。 在拟南芥中，Ａｔ⁃
ＴＣＰ３ 和 ＡｔＴＣＰ１５ 通过靶调控生长素响应相关基因

（ＳＨＹ２ ／ ＩＡＡ３ 和 ＳＡＵＲ）的表达参与生长素信号的转

导［２３，３３］；ＡｔＴＣＰ１４ 和 ＡｔＴＣＰ１５ 参与修正 ＣＫ 信号途

径的应答，影响细胞分裂［５３］；ＡｔＴＣＰ１４ 同时还参与

ＧＡ 信号途径的应答，生物钟通过转录调控 ＧＡ 受体

ＡｔＧＩＤ１ 的表达，提高 ＤＥＬＬＡ 蛋白在白天的稳定性

和在夜间对 ＧＡ 的敏感度，介导 ＧＡ 信号的转导［４９］；
ＡｔＢＲＣ１ ／ ＴＣＰ１８ 参与生长激素通路，调控分枝［５８］。
在西瓜中，过表达 ＣｌＴＣＰ１４ａ 和 ＣｌＴＣＰ１５ 能够提高

ＧＡ 含量，提高植株高度［５９］。 Ｊ． Ａ． Ｌｏｐｅｚ 等［９］ 在分析

预测 ＴＣＰ 蛋白互作网络时，还发现其可能参与脱落

酸（ＡＢＡ）、乙烯（ＥＴ）、水杨酸（ＳＡ）、钙离子（Ｃａ２ ＋ ）、
糖以及光等信号转导途径。 ＴＣＰ 蛋白和激素通路有

密切的关联，但大多数途径的信号机制都还不明确。

５　 植物 ＴＣＰ 类转录因子与植物生长
发育

５ １　 分枝发育

Ｊ． Ｄｏｅｂｌｅｙ 等［２］ 在玉米中发现，ＺｍＴＢ１ 是侧枝

生长和雄花发育的抑制子，在玉米物种的进化过程

中起着很重要的作用。 原位杂交显示，ＺｍＴＢ１ 基因

在腋生分生组织和穗原基的雄蕊中表达，其表达量

和生长呈负相关。 ＺｍＴＢ１ 基因影响玉米花序及侧

枝的数量和节的长度，在 ＺｍＴＢ１ 基因突变体中，玉
米植株的顶端优势显著下降，长出很多侧枝，且雌性

花序发育缺陷。 表明 ＺｍＴＢ１ 基因是玉米抑制侧枝

发育和雌性花序正常发育的必要条件。 Ｔ． Ｔａｋｅｄａ
等［６０］在水稻中发现，ＯｓＴＢ１ 是水稻侧枝发育的负调

控元件，该基因是通过控制腋芽的生长来影响水稻

的分蘖数。 ＯｓＴＢ１ 基因表达分析显示，其在整个顶

端、侧芽分生组织基部以及维管组织、节的表层细胞

中都有表达。 在水稻中超量表达 ＯｓＴＢ１ 基因导致
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分蘖数显著减少；相反，突变体缺失 ＯｓＴＢ１ 后分蘖

数显著增多。 过表达 ＯｓＴＣＰ４ 促进水稻植株的分

蘖，主要在水稻分蘖期的根、茎、叶及灌浆期穗中表

达，转基因株系的分蘖数明显高于野生型。 在拟南

芥中，ＡｔＴＣＰ１８ 与玉米和水稻 ＴＢ１ 基因同源，在发

育的侧芽中表达，抑制腋芽的表达，其缺失突变体

产生大量的侧枝，该基因处于 ＭＡＸ 信号通路的下

游，参与生长素调控顶端优势以及调控分枝发

育［５８］ 。 在矮牵牛中，超量表达 ＰｈＴＣＰ４ 的转基因

植株与对照相比，在 Ｔ１代 １２ 叶期腋芽基本处于休

眠状态，而该基因沉默后腋芽明显增长［４３］ 。 在豌

豆和番茄中，沉默 ＰｓＢＲＣ１ 和 ＳＩＢＲＣ１ｂ 的植株分枝

明显增多［６１⁃６２］ 。
５ ２　 株高调控

Ｊ． Ｍ． Ｄａｖｉèｒｅ 等［４９］发现 ＧＡ 激素参与 ＴＣＰ 基因

对株高的调控过程。 在拟南芥中，ＡｔＤＥＬＬＡ 蛋白

（ＧＡＩ、ＲＧＡ、ＲＧＬ１、ＲＧＬ２ 和 ＲＧＬ３）能够与 Ｃｌａｓｓ Ｉ 类
ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ１４ 发生互作，抑制其对细胞周期调

控靶基因（ＣＹＣＡ２，３、ＣＹＣＢ１，１、ＰＣＮＡ２ 和 ＲＢＲ１）的
转录 激 活 作 用。 而 ＧＡ 激 素 的 累 积 能 够 破 坏

ＡｔＤＥＬＬＡ 蛋白的稳定性，激活细胞周期调控靶基因

的转录表达。 双突变 ＡｔＴＣＰ１４ 和 ＡｔＴＣＰ１５ 基因的植

株表现植株矮小，产生矮生效应。 Ｐ． Ｓｈｉ 等［５９］ 发现

在双突变 ＡｔＴＣＰ１４ 和 ＡｔＴＣＰ１５ 基因植株中，分别过

表达西瓜 ＣｌＴＣＰ１４ａ 和 ＣｌＴＣＰ１５ 基因，能够恢复植

株矮小的表现，诱导 ＧＡ 激素合成基因 ＡｔＫＯ１ 下调

表达，诱导 ＧＡ 激素降解基因 ＡｔＧＡ２ｏｘ３ 和 ＧＡ 激素

受体基因 ＡｔＧＩＤ１ａ 上调表达，降低赤霉素的含量，进
而提高植株高度。
５ ３　 叶发育

Ｊ． Ｆ． Ｐａｌａｔｎｉｋ 等［６３］ 从分子水平阐明了拟南芥

Ｃｌａｓｓ Ⅱ类 ＴＣＰ 中 ＣＩＮ 亚类基因抑制叶缘细胞的增

殖，参与植物叶片形态建成的具体作用机制。 在拟

南芥中发现，ＡｔＴＣＰ３ 和 ＡｔＡＳ１、ＡｔＳＡＵＲ６５、ＡｔＳＨＹ２ ／
ＩＡＡ３ 和 ＡｔｍｉＲ１６４ａ 共同调控边界特异性基因 ＡｔＣＵＣ
和 ＡｔＬＯＢ。 同时，受 ｍｉＲ３１９ 转录后调控的 ＡｔＴＣＰ３
还可以通过与 ＡｔＡＳ１ 相互作用，直接结合到 Ｃｌａｓｓ
Ⅰ类 ＫＮＯＸ 基因 ＢＰ 和 ＫＮＡＴ２ 的启动子区，抑制其

表达，进而控制叶片的发生和发育。 在金鱼草中，
Ｃｌａｓｓ Ⅱ类 ＴＣＰ 中 ＣＩＮ 亚类基因通过控制细胞周期

相关基因的表达来调控叶片细胞的分裂分化过程，
该亚类基因突变会导致叶缘基因过表达，叶片细胞

持续分裂，产生更大的叶片，且叶片形状改变，产生

褶皱和卷曲的叶片［３７］。 在番茄中，ＣＩＮ 亚类基因突

变体表现为复叶叶缘产生许多持续生长的小叶［６４］。
５ ４　 花发育

在金鱼草中，ＣｌａｓｓⅡ类 ＴＣＰ 基因 ＡｍＣＹＣ 是第 １
个被鉴定出调控不对称花发育的 ＴＣＰ 基因。 ＡｍＣＹＣ
从花原基背侧发育的早期到发育晚期始终表达，而
且影响花原基发育的启动和生长速率，以及花瓣和

雄蕊细胞类型和大小；ＡｍＣＹＣ 与 ＡｍＤＩＣＨ 基因一起

发挥作用，二者的功能有重叠，但对花的发育又有不

同的作用。 ＡｍＣＹＣ 单突变产生半辐射状的花，而
ＡｍＤＩＣＨ 单突变只会影响背部花瓣的形状，ＡｍＤＩＣＨ
和 ＡｍＣＹＣ 同时突变会使金鱼草花的背部、侧面以及

腹部特征消失，呈现幅射对称花的特征［３］。 在豆科

模式植物百脉根中，ＬｊＣＹＣ１ 和 ＬｊＣＹＣ３ 参与调控花

分生组织的生长发育［６５］，另一类豆科植物豌豆中的

ＣＹＣ 类 ＴＣＰ 基因也参与控制背腹轴向不同类型花

瓣的发育［６６］。 在拟南芥中，ＣＩＮ 类 ＴＣＰ 通过抑制细

胞增值，调控花器官的形态建成。 ａｔｔｃｐ２⁃３⁃４⁃１０⁃２４
功能缺失突变株由于其边界区域细胞过多增殖产生

波浪状花瓣［３４］。 ＡｔＴＣＰ４ 异位表达植株的花较小且

带有融合 萼 片、 抑 制 花 瓣 和 雄 蕊。 ＡｔＴＣＰ１４ 和

ＡｔＴＣＰ１５ 在 ４ 个螺旋纹阶段调控花的形状和大小，
这两个蛋白的显性抑制导致 ３ 个外螺旋纹和柱头

减少［６７］。
５ ５　 昼夜节律调控

生物钟节律调控网是由许多呈节奏表达的正调

控因子和负调控因子组成的连锁自调回路。 ＣＣＡ１ ／
ＬＨＹ、ＴＯＣ１ ／ ＰＲＲ３ ／ ＰＲＲ５ 和 ＰＩＦ３ 基因是生物钟调控

环路的核心组成部分，其表达受到黑暗 ／白昼交替的

调控，呈现周期性的变化。 在拟南芥中，Ｃｌａｓｓ Ⅰ类

ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ２１ 与 ＡｔＴＯＣ１ 互作，特异性绑定

ＡｔＣＣＡ１ 启动子区，抑制 ＡｔＣＣＡ１ 基因的表达，但

ＡｔＴＯＣ１ 蛋白自身没有 ＤＮＡ 结合能力；而反过来，
ＡｔＣＣＡ１ 蛋白亦能调节抑制 ＡｔＴＣＰ２１ 基因的转录，以
达到生物钟调控环路的负反馈调节［２９］。 后续的研究

发现，除了 ＡｔＴＣＰ２１，ＴＣＰ 家族的其他成员（ＡｔＴＣＰ２ ／
３ ／ １１ ／ １５）也可以与不同的生物钟调控蛋白互作，如
ＬＨＹ、ＰＲＲ１、ＰＲＲ５ 和 ＣＣＡ１，根据生物钟的需要，通过

改变核心基因的表达而实现生物钟的改变［６８］。
５ ６　 配子体发育

Ａ． Ｎａｇ 等［６９］ 发现，在拟南芥中破坏 Ｃｌａｓｓ Ⅱ类

ＴＣＰ 蛋白 ＡｔＴＣＰ４ 的编码基因会影响早期胚胎发育，
造成种子不育，说明 ＡｔＴＣＰ４ 表达的改变引起生殖

紊乱。 Ｔ． Ｔａｋｅｄａ 等［７０］ 发现，Ｃｌａｓｓ Ⅰ类 ＴＣＰ 基因

ＡｔＴＣＰ１６ 主要在发育的花粉中表达，参与雄配子发
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育，对早期花粉的发育有重要作用。 ＡｔＴＣＰ１６ 的

ＲＮＡ 的干扰（ＲＮＡｉ）引起发育早期阶段 ５０％花粉粒

的夭折，导致败育表型。 然而，ＡｔＴＣＰ１６ 的 Ｔ⁃ＤＮＡ
插入缺失突变体却完全没有相应的表型，反而产生

了与子叶和叶片等边缘器官发育相关的表型，说明

ＴＣＰ１６ 在花粉发育过程中所起的作用可能还需要更

为细致的研究。
５ ７　 其他方面的作用

其他功能研究表明，ＴＣＰ 基因还参与光形态建

成、种子萌发等过程。 在光形态建成方面，发现拟南

芥 ＡｔＴＣＰ１７ 基因的表达受光诱导，生长素合成限速酶

编码 基 因 ＡｔＹＵＣＣＡ５ 的 表 达 受 光 调 控， 而 光 控

ＡｔＹＵＣＣＡ５ 基因表达是依赖于 ＡｔＴＣＰ１７，说明 ＡｔＴＣＰ１７
在光信号通路与生长素调控下胚轴伸长过程中起着

连接因子的作用［７１］。 在种子萌发方面，发现拟南芥

ＡｔＴＣＰ１４ 在种子萌发之前表达水平很高，调控胚芽

生长。 ＡｔＴＣＰ１４ 突变植株对 ＡＢＡ 和 ＧＡ 合成抑制剂

多效唑高度敏感，说明 ＡｔＴＣＰ１４ 通过激素 ＡＢＡ 和

ＧＡ 调控种子萌发［２２］。 另外，最近有研究表明，拟南

芥 ＡｔＴＣＰ１１ 参与维管束的生长发育过程［７２］；蝴蝶兰

ＰｅＰＣＦ１０ 和 ＰｅＣＩＮ８ 参与调控胚珠发育过程［５９］；黄
瓜 ＣｓＴＣＰ 参与调控卷须的发育过程［７３］。 目前虽然

已有大量文献报道显示 ＴＣＰ 基因和植物生长发育

密切相关，但对其具体调控机理的认识并不系统也

不完全，仍需大量实验验证工作。

６　 植物 ＴＣＰ类转录因子与植物耐逆性

ＴＣＰ 基因在植物抗逆中作用的研究起步较晚。
目前，仅有个别报道显示 ＴＣＰ 与植物抗逆性有关

联。 Ｓ． Ｔ． Ｗａｎｇ 等［７４］ 在 水 稻 中 发 现， 过 表 达

ＯｓＴＣＰ１４（ＰＣＦ６）与 ＯｓＴＣＰ２１ 增加了植株对低温的

敏感性。 相反，通过 ＲＮＡｉ 技术将这两个 ＴＣＰ 基因

沉默后，则水稻植株对低温的耐受力增加。 Ｐ． Ｍｕｋ⁃
ｈｏｐａｄｈｙａｙ 等［２１］在水稻中发现，过表达 ＯｓＴＣＰ１９ 可

以降低水分损失，减少氧离子和脂肪滴的积累，诱导

多个信号通路典型基因的表达，包括 ＡＢＡ 通路基因

ＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ４、ＪＡ 通路基因 ＬＯＸ１ 和 ＬＯＸ２、ＥＴ 通路

基因 ＲＡＰ２． ３、ＲＡＰ２． １２、ＨＲＥ１ 和 ＴＩＮＹ２、ＩＡＡ 通路基

因 ＩＡＡ３ 和 ＩＡＡ２８）和 ＣＫ 通路基因 ＩＰＴ５，进而提高转

基因株系对高盐和甘露醇胁迫的耐受力。 Ｉ． Ｌ． Ｖｉｏｌａ
等［５４］在拟南芥中发现，ＡｔＴＣＰ１５ 保守结构域 ＴＣＰ
ｄｏｍａｉｎ 中的半胱氨酸（Ｃｙｓ⁃２０）在氧化胁迫条件下

能够发生氧化，抑制其转录作用，暗示 ＴＣＰ 蛋白参

与 ＲＯＳ 介导的信号转导过程 （如逆境胁迫）。

Ｐ． Ｇｕａｎ 等［２７］在拟南芥中发现，在氮饥饿胁迫条件

下，ＡｔＴＣＰ２０ 与转录因子 ＡｔＮＬＰ６ ／ ７ 在细胞核内形成

异二聚体，激活氮同化关键基因 ＡｔＮＩＡ１ 的转录表

达，进而提高株系氮同化能力。
另外，有报道表明 ｍｉＲ３１９ 与 ＴＣＰ 基因可能存

在靶向关系，参与植物逆境胁迫应答过程。 目前，已
在多个物种 （拟南芥、水稻、棉花、白菜、兰花） 的

ＴＣＰ 基因中发现了 ｍｉＲ３１９ 的靶位点，并且在胁迫处

理条件下 ｍｉＲＮＡ３１９ 与 ＴＣＰ 基因的表达呈现“此消

彼长”的模式。 但两者在植物逆境胁迫应答中的靶

向关系仍有待进一步的实验证实。

７　 植物 ＴＣＰ 类转录因子的研究展望

植物 ＴＣＰ 基因参与生长发育和逆境胁迫的响

应等多种生理生化过程，由多种植物激素诱导发挥

作用。 然而，仍有大量的 ＴＣＰ 基因家族成员的功能

未知。 特别是针对某一物种而言，其全部基因家族

成员的功能并未研究透彻，对其具体调控机理的认

识仍存在大量空白。 由于 ＴＣＰ 家族基因成员之间

存在功能冗余，增加了对其功能研究的难度。 为了

更加清楚地了解 ＴＣＰ 基因家族的全部特征，需要通

过基因工程技术手段（如基因单突变、基因双突变、
基因多突变、ＲＮＡｉ 干扰、ＣＲＥＳＴ 融合抑制域沉默、
基因超表达、基因编辑等），获得更多 ＴＣＰ 基因的突

变体或过表达转基因植株；通过 ＤＮＡ 元件结合试验

（如染色质免疫沉淀、酵母单杂交、双荧光素酶报告

基因、ＥＭＳＡ 等），明确更多 ＴＣＰ 蛋白结合的具体靶

基因；通过互作蛋白质筛选手段（如酵母双杂交、双
分子荧光互补、ＧＳＴ⁃ｐｕｌｌ ｄｏｗｎ、免疫共沉淀等），挖掘

更多 ＴＣＰ 互作蛋白，进而系统研究 ＴＣＰ 基因家族中

各个成员基因的功能及其在不同激素信号途径中的

自我调控和交叉调控机制。
今后对 ＴＣＰ 转录因子的研究重点，一方面要进

一步明确更多物种中 ＴＣＰ 转录因子的功能及其调

控的靶标基因；另一方面还要利用 ＴＣＰ 转录因子在

植物中调节植物生长模式、改良农艺性状（分枝、株
高、叶型、花型等），以及提高植物耐逆性（耐冷、耐
盐等）方面的作用，实现 ＴＣＰ 转录因子在农业上的

应用，达到改良作物生长发育、品质和耐逆性的

目的。
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