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摘要 TCP家族作为一类植物特有的转录因子, 广泛参与各类群植物多个阶段的生长发育调控. 其中Class Ⅱ

TCP转录因子亚家族在植物的叶片发育、侧枝形成及花发育中发挥核心调控功能. TCP转录因子的活性在转录和

转录后水平上均受到复杂而严密的调控. 同时, TCP转录因子可通过直接结合基因启动子和增强子, 或改变染色

质结构等多种方式精细调控下游基因在特定发育时期的表达. 本文重点阐述了Class Ⅱ TCP转录因子亚家族的功

能、其上游调控因子及其调控下游基因的分子机制的最新进展, 以期理解TCP转录因子在整合内外因素精细调

控植物可塑性发育中的重要作用.
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TCP是一类植物所特有的转录因子, 其家族成员

都具有一个相对保守的碱性螺旋-环-螺旋(basic helix-
loop-helix, bHLH)结构域, 即TCP结构域

[1]. TCP的名称

来源于最初鉴定的本家族基因, 即玉米(Zea mays)的
TEOSINTE BRANCHED 1(TB1)[2]、金鱼草(Antirrhi-
num majus)的CYCLOIDEA(CYC)[3]和水稻(Oryza sati-
va)的PROLIFERATING CELL FACTOR 1 and 2(PCF1/
2)[4]. 根据氨基酸序列的差异, TCP转录因子可被分为

两个亚家族, Class Ⅰ TCP和Class Ⅱ TCP. 其中, Class
Ⅰ TCP也称作TCP-P类, 以水稻中的PCF1与PCF2为代

表. Class Ⅱ TCP也称作TCP-C类, 以CYC与TB1为代

表
[5]. 与Class Ⅰ TCP相比, Class Ⅱ TCP在TCP结构域

的碱性区域多了4个氨基酸, 部分成员在靠近C端的区

域多一个富含精氨酸的R结构域. Class Ⅱ TCP可依据

TCP结构域内序列的差异进一步分为CYC/TB1类TCP
与CINCINNATA(CIN)类TCP[1]. 拟南芥中的TCP2,
TCP3, TCP4, TCP5, TCP10, TCP13, TCP17和TCP24
属于CIN类TCP; TCP1, TCP18(BRANCHED1, BRC1)
和TCP12(BRC2)属于CYC/TB1类TCP. 其中, 部分CIN
类TCP基因(如拟南芥中的TCP2, TCP3, TCP4, TCP10
和TCP24)具有microRNA319(miRNA319)识别的序列,
在转录后水平会受到miRNA的调控. CYC/TB1类蛋白

在靠近C端的区域还具有一段富含谷氨酸(glutamate)-
半胱氨酸(cysteine)-谷氨酸的区域, 侧翼序列多含丝氨

酸和缬氨酸, 因此CYC/TB1类蛋白也可称为ECE类
分支

[6].
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TCP家族成员广泛存在于植物中, 目前关于该基

因家族是在水生的链型植物中起源还是在绿色植物登

陆后起源仍存在争议
[1,7]. 由于目前已研究的物种中均

同时具有ClassⅠ TCP和ClassⅡ TCP两个亚家族的成

员, 因此很难推断这两类TCP在演化上出现的先后顺

序
[5]. 随着物种形成的进程, TCP不断复制分化, 持续

扩张, 演变成一个多样性较高的转录因子家族. 同时物

种内特异的复制事件导致众多旁系同源基因的出现.
在地钱(Marchantia polymorpha)、小立碗藓(Physcomi-
trella patens)和江南卷柏(Selaginella moellendorffii)等
物种中, Class Ⅱ TCP亚家族的TCP蛋白都属于CIN类
TCP转录因子, 这证明在起源上CIN类TCP比CYC/TB1
类TCP更早出现

[1,5,7,8], 并且CYC类TCP在被子植物中

才出现, 在被子植物基部类群、单子叶植物和核心真

双子叶植物中分别独立演化并扩增
[9]. 在核心真双子

叶植物中, CYC类基因通过两次基因加倍事件分化为

CYC1, CYC2和CYC3三个分支, 拟南芥中的TCP18
(BRC1), TCP1和TCP12(BRC2)分属这三个支系

[6]. 基

因的复制分化使得TCP转录因子随着物种形成和新性

状的产生不断获得全新的生物学功能, 也导致本家族

基因在功能上出现了极高的冗余性, 因此, 目前对于

该家族成员基于表型的功能研究还不充分. 相对而言,
针对Class Ⅱ TCP的功能和分子机制研究比Class Ⅰ

TCP更广泛而深入.
近年来, TCP转录因子在植物发育过程中的调控

作用越来越受到关注. 作为一类在植物中广泛存在的

转录因子家族, TCP转录因子通过多种方式精细地调

控下游基因的表达, 其自身基因的表达以及蛋白活性

也受到精密复杂的调节. 本综述重点关注Class Ⅱ

TCP转录因子亚家族的最新研究进展, 对其在植物发

育过程中的主要调控作用、调节其活性的调控因子以

及其调控下游靶基因的分子机制的最新研究进展进行

总结.

1 Class Ⅱ TCP转录因子在植物发育过程
中的主要功能

Class Ⅱ TCP转录因子在植物很多生长发育过程

中都具有重要的调控作用, 并且广泛参与新性状的产

生与演化. CYC/TB1类TCP调控侧枝形成和花发育.
最初在玉米中发现的第一个TCP转录因子成员TB1可

抑制侧枝的形成及雄花序的发育
[2]. 现代栽培玉米的

祖先是墨西哥大刍草(teosinte, Zea mays ssp. parviglu-
mis), 在突变的大刍草中TB1基因的上游发生了转座子

插入, 使得TB1基因表达量显著上调, 导致其获得显著

的顶端优势, 雄花序发育受到抑制, 而雌花序数量却增

多. 该突变在人类对玉米的驯化过程中受到了强烈的

正选择, 从而逐渐固定下来, 使曾经多分枝、低结实

率的杂草驯化成当今食用与经济价值极高的栽培玉

米
[10]. 在拟南芥中TB1同源基因TCP18(BRC1)和TCP12

(BRC2)功能缺失同样会导致侧枝增多
[11], 拟南芥BRC1

基因与玉米TB1基因均在腋芽中表达
[12]. 金鱼草中CY-

CLOIDEA(CYC)基因控制花的两侧对称, CYC的突变

会导致花冠背腹面不对称性丧失
[3]. 与金鱼草同属玄

参科的柳穿鱼(Linaria vulgaris)中存在一个自然种群

在CYC位点被超甲基化修饰, 导致其表达受抑制, 从

而产生辐射对称的花冠
[13].

其次, Class Ⅱ TCP中的CIN类TCP在叶片发育过

程中具有重要作用, 特别是对于叶片细胞分化及叶片

成熟的窗口期具有重要调控作用. 金鱼草CIN编码一

个Class Ⅱ TCP中的CIN类TCP, 其突变体cin叶边缘细

胞的持续增殖导致叶缘成波浪状, 叶片也出现明显皱

缩不平整
[14]; 拟南芥共有8个CIN类TCP基因, 即TCP2,

TCP3, TCP4, TCP10, TCP24, TCP5, TCP13和TCP17.
这8个CIN类TCP存在很高的功能冗余性, 对叶片发育

的调控具有明显的剂量效应
[14]. 这些TCP单独突变后

与野生型相比均没有明显的差异, 而高阶突变体表现

出明显的叶边缘过量生长的现象, 叶片形态表现为卷

曲不平整
[14], 而过量表达TCP4可导致叶片成熟加快及

细胞增殖减少, 叶片与野生型相比较小且呈深绿色
[15].

拟南芥jagged and wavy-Dominant(jaw-D)突变体是一

个从T-DNA插入激活突变体库中筛选获得的基因激活

型突变体, 该突变体中miRNA基因MIR319a过量表达

导致其5个靶基因TCP2, TCP3, TCP4, TCP10和TCP24
表达下调, 叶表皮细胞面积减小, 而细胞数量增多, 从
而导致叶片同样出现皱缩卷曲的表型

[16]. 而在jaw-D
背景下诱导TCP4表达, 可有效地使细胞从过度增殖进

入分化状态
[17]. 在复叶发育过程中, 番茄CIN类TCP同

源基因LANCEOLATE(LA)调控叶片发育, 控制叶片形

状
[18]. LA活性的提高导致叶原基与叶边缘过早分化,

番茄的复叶变成了仅具有少量小叶的叶片甚至是矛状

的单叶
[18]. 而当LA的活性下调后, 叶片边缘持续增长,
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复叶性状得到加强, 形成含有几百片小叶的超级大的

复叶
[18]. 在CYC/TB1-like TCP中, TCP1基因在幼叶的

中脉、叶柄与远轴端表达, 调控油菜素内酯(brassino-
lide, BR)的合成和细胞的伸长

[12,19]. TCP还可调控叶

片和花上表皮毛的形态发育. TCP4可直接激活表皮毛

分支的抑制因子GLABROUS INFLORESCENCE
STEMS(GIS)基因的表达, 从而抑制表皮毛的分支, 三

突变体(tcp2 tcp4 tcp10)以及jaw-D的表皮毛分支数均

有增多
[20].

Class Ⅱ TCP转录因子通过广泛参与调控多种激

素的合成、转运以及信号转导途径来调控植物发育.
例如, 在生长素信号通路中, Class Ⅱ TCP转录因子起

到了维持生长素稳态的重要作用. 在种子萌发后幼苗

的生长过程中, TCP3可上调生长素合成的负调控因子

CYP83B1/SUR2基因的表达
[21]. Class Ⅱ TCP转录因子

还调控生长素极性运输, TCP3可上调生长素内运蛋白

AUX1和外运蛋白PIN1, PIN5和PIN6的表达水平
[21].

植物对于生长素的感知与敏感性也受到Class Ⅱ TCP
调控, TCP3负调控生长素受体TRANSPORT INHIBI-
TOR RESPONSE 1(TIR1)的表达

[22]. 在对生长素信号

的早期响应中, Class Ⅱ TCP蛋白还直接结合一些

SMALL AUXIN UP RNA PROTEIN(SAUR)基因的启动

子以促进其表达
[23]. 拟南芥TCP3和金鱼草中的同源蛋

白CIN还可直接结合生长素响应的负调控因子IAA3/
SHY2基因的启动子区而使其表达量上调

[24,25]. 在GA
信号通路中, TCP3可提高GAI在叶片中的表达水平

[24].
在细胞分裂素的信号通路中, TCP4可与SWI/SNF类染

色质重塑因子BRAHMA相互作用, 激活细胞分裂素的

负调控因子ARR16基因的表达, 从而调控叶片细胞对

重要激素细胞分裂素反应的敏感性
[26]. 在脱落酸信号

通路中, BRC1基因起到了维持脱落酸稳态的功能, 从

而有效地抑制侧枝形成
[27]. ClassⅡ TCP对于茉莉酸的

合成也有重要的影响, TCP4的过表达可以促进LIPOX-
YGENASE2(LOX2)基因的表达, 从而加速叶片的衰

老
[28].

2 Class Ⅱ TCP转录因子的活性受到多种
因素调节

2.1 光调控Class Ⅱ TCP转录因子

光照是植物的能量来源, 因此光照条件是贯穿植

物生长过程的一个重要的外界环境因子. 光在幼苗时

期参与调控种子萌发、子叶打开和下胚轴的伸长, 在

营养生长阶段参与调控叶片形态、分枝和向性生长

等, 同时也在调控植物从营养生长向生殖生长阶段的

转换中发挥重要作用
[23,29~31]. 植物演化出各种策略以

保证能充分利用光源, 进而实现自身及后代的最佳适

应性
[29,32]. 已有研究表明, bHLH类的转录因子PHY-

TOCHROME-INTERACTING FACTOR(PIF)转录因子

家族成员在介导植物对光信号的响应中处于核心调控

位置, 通过与光敏色素B(phytochrome B, PhyB)相互作

用, 使其磷酸化而被降解, 从而实现整合外界光信号来

调控下游光信号响应相关基因的表达
[33,34]. 在此过程

中, PIF蛋白与多种转录因子相互作用, 影响彼此的转

录激活活性, 完成植物在生长发育各个阶段对光信号

响应的精细调控.
最近报道表明, CIN类TCP转录因子通过与PIF蛋

白相互作用参与植物营养生长阶段对光的响应. 植物

幼苗自破土而出需要经历从暗形态建成向光形态建成

的转变, 包括黄化的子叶转绿、子叶从闭合状态打开,
以及伸长的下胚轴停止生长等形态的改变

[29 ,32 ,35].
TCP3, TCP4, TCP10等CIN类TCP基因在子叶中高表

达, tcp3 tcp4 tcp10三重突变体在由暗转光的过程中,
子叶的打开明显延迟, 表现出去黄化过程的障碍, 而

TCP4组成型过表达的植株幼苗在暗处理条件下黄化

的子叶就已有相当大的比例处于打开状态
[23]. 染色质

免疫共沉淀结合测序检测(chromatin immunoprecipita-
tion assays with sequencing, ChIP-seq)数据表明, TCP4
转录因子可结合在一系列SAUR基因的上游, 而这些基

因的功能缺失可有效回补TCP4基因过表达导致的暗

中子叶异常打开的表型, 说明拟南芥的去黄化过程中

CIN类TCP转录因子可直接激活SAUR基因表达
[23]. 那

么暗条件下TCP蛋白对于SAUR基因的调控能力是如

何被适当抑制的呢? 通过分析表明, 一方面CIN类TCP
蛋白结合启动子的能力受到光照条件的影响, 由暗转

光后3小时TCP4蛋白在相应位点的结合能力显著增

强, 这可能是由于TCP4蛋白和PIF3蛋白在共同下游基

因, 如SAUR基因上游的结合位点有一定程度的重合而

互相干扰了其结合能力. PIF3蛋白在暗条件下稳定存

在, 一定程度上竞争性抑制了TCP4对SAUR基因的激

活能力, 而一旦子叶出土见光, PIF3蛋白被磷酸化后

降解, 解除了其对TCP4蛋白结合启动子的阻碍, 从而
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使得SAUR基因高表达, 子叶得以顺利打开以更好地进

行植物生长初期的光合作用
[23](图1, 表1).

植物出土后需要采取多种形态特征适应可变的外

界条件. 在光照条件不足的情况下, 植物会通过一系列

统称为避荫反应的形态改变确保自身可获得足够的光

照, 以顺利完成整个生活史. 避荫反应包括下胚轴伸

长、叶柄伸长、叶片更圆而小导致其长宽比缩小、分

枝减少, 以及早花等形态变化
[36]. CIN类TCP基因中

TCP5, TCP13和TCP17参与植物避荫反应调控. tcp5
tcp13 tcp17三重突变体对暗条件不敏感, 该突变体被

转移至红光:远红光(R:FR)低比率的模拟遮荫条件下

时, 下胚轴不表现出明显的伸长, 而TCP17的过表达会

导致植物在正常白光条件下生长也具有类似避荫反应

的更长的下胚轴
[37]. CIN类TCP的功能在多种水平上

受到光照条件的影响. TCP17基因在光照条件下表达

量上调, 但其蛋白在光下不稳定, 持续的光照会导致

TCP17蛋白通过26S蛋白酶体降解, 最终导致TCP17蛋
白在暗条件下积累水平更高

[37]. TCP17一方面直接上

调PIF4和PIF5基因的表达, 一方面促进YUCCA(YUC)
基因的表达, 从而协同调控植物避荫反应. 除CIN类
TCP基因外, Class Ⅱ中CYC/TB1类TCP基因的表达水

平和功能也受到光的调控. 拟南芥TB1的同源基因

BRC1(TCP18)和BRC2(TCP12)的表达水平受到光受体

PhyB的抑制, 在低比率的R:FR条件下显著上调. 突变

体brc1以及brc1 brc2在远红光条件生长下仍然能形成

多分枝, 说明BRC1和BRC2在调控避荫反应中的少分

枝表型中发挥重要作用
[27](图1, 表1).

Class Ⅱ TCP的活性还受到光信号传导其他组分

的调控. 例如, TCP2过表达的植株幼苗在蓝光条件下

会表现出下胚轴短缩的典型光形态建成的表型. 研究

表明, 蓝光条件可增强拟南芥TCP2蛋白的稳定性,
TCP2可与隐花色素(cryptochrome, CRY)蛋白相互作

用, 上调HY5和HYH基因的表达水平, 从而促进植株光

形态建成. 当植株转移至黑暗条件下时, TCP2蛋白会

通过26S蛋白酶体途径迅速降解
[38~40](表1).

2.2 高温调控Class Ⅱ TCP转录因子

温度是影响植物生长的另一重要的环境因子, 过

高或过低的环境温度都会对植物的正常发育带来明显

影响, 并且季节更迭带来的温度改变也使植物通过采

取不同的生存策略适应环境. 在高温条件下, 植物会

通过一系列热形态建成(thermomorphogenesis)来适应

高温, 热形态建成包括下胚轴和叶柄的伸长、叶片向

上生长和早花等
[41,42].

植物对高温的响应机制与对遮阴的响应具有相似

性, 这是由于光受体, 如PhyB既是光受体, 也能感受高

温的变化
[40,41]. 最近发现, Class Ⅱ CIN类TCP转录因

子在调控植物热形态建成中发挥重要作用. 在转录水

平上, 高温条件可快速诱导TCP5, TCP13和TCP17基
因的表达, 高温还影响TCP5的表达模式, 高温处理后,
其在子叶、下胚轴和叶柄处的表达增加, 而在叶片中

的表达量相对下降, 这与高温促进下胚轴和叶柄生长

而抑制叶片生长的形态变化一致
[43]. 这说明Class Ⅱ

TCP转录因子可能通过其表达模式的改变参与植物不

同器官对高温的不同响应
[43]. 在蛋白水平上, 高温可

提高TCP5蛋白的稳定性, PIF4蛋白的稳定性在高温条

件下也显著提高, TCP5蛋白一方面可以直接结合于

PIF4基因的启动子区域促进其表达, 另一方面也可与

PIF4蛋白相互作用, 共同结合在下游YUC8和PRE1等
一系列基因的启动子区, 直接激活其表达, 使植物表

现出下胚轴伸长等一系列热形态建成的表型
[ 4 3 ] .

TCP17蛋白在较低环境温度下可与蓝光受体CRY1蛋
白相互作用. 高温可减弱TCP17和CRY1的相互作用,
导致TCP17和PIF4(在高温条件下)相互作用, 进而促进

下游基因的表达
[44](图1, 表1). 值得注意的是, Class Ⅱ

TCP在高温条件下转录水平和蛋白水平的协同提高与

在遮阴条件下的转录水平降低而蛋白累积的反应不

同, 表明光和温度影响TCP转录的机制并不相同. 同

时, Class Ⅱ TCP蛋白的降解途径目前尚不明确, 植物

如何实现在不同环境条件下通过直接调控TCP蛋白水

平来控制植物发育的机制仍需进一步研究.
除了外界环境的不稳定性导致温度的瞬时改变,

多年生植物还面临着温度和日照时间在一年中的显著

季节性变化, 因此多年生植物需要在不同季节采取相

应的生存策略来适应四季更迭. 侧枝发育是一个显著

的有季节性生长变化的形态特征, 植物通常在春季打

破侧芽的休眠, 开始大量萌生侧枝以尽可能地提高光

合作用水平, 而入秋后侧芽发育则受到抑制以减少在

冬季的能量消耗. 研究表明, 多年生杨树(Populus tre-
mula×tremuloides)中APETALA1(AP1)的同源基因LIKE
APETALA1(LAP1)在春夏季表达, 通过抑制CYC/TB1
类BRC1基因的表达促进侧枝发育; 而当秋季来临, 短
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日照和低温环境激活TFL1基因的表达, 抑制LAP1功
能从而提高BRC1基因表达水平以抑制分枝

[45](图1).

2.3 植原体调控ClassⅡ TCP转录因子蛋白稳定性

Class Ⅱ TCP转录因子除参与调控植物对非生物

胁迫的抵御外, 还作为某些病原菌的靶标基因参与植

物对生物胁迫的应答. 植原体依赖刺吸式昆虫传播而

寄生于植物的韧皮部内, 导致植物出现一系列感病表

型, 包括植株分枝过度、叶片变小、黄化乃至枯死等

症状
[46,47]. 在对其致病机制的研究中, 翠菊黄花植原

体的效应蛋白SAP11引起了广泛关注
[46,48]. 该蛋白在

植原体入侵植物后分泌入植物细胞内, 通过N端的入

核信号进入植物细胞核, 与Class Ⅱ TCP蛋白相互作

用并介导其降解
[48]. SAP11蛋白在拟南芥中异源过表

达可导致植株出现与tcp多重突变体或miR319过量表

达类似的表型, 如叶片边缘过度生长呈波浪状、育性

下降, 从而抑制TCP4基因的下游基因LOX2的表达, 导
致植物无法迅速合成足够的茉莉酸来抵御病原体入

侵
[46,49](图1, 表1). 虽然在受到植原体感染或SAP11过

表达的植物中, Class Ⅱ TCP蛋白的含量迅速减少, 但
目前其如何导致TCP蛋白降解仍然未知. 26S蛋白酶体

降解途径抑制剂MG132并不能阻止该途径中的TCP蛋

图 1 Class Ⅱ TCP转录因子活性受到多种因素影响, 并以多种方式调控基因表达. Class Ⅱ TCP转录因子亚家族分为CIN类
TCP和CYC/TB1类TCP两个亚类. 该亚家族的基因表达及其转录激活活性受到环境生物及非生物胁迫、植物激素、micro-
RNA及其他蛋白的精细调控, 进而调控叶片发育、花发育、热形态建成和光形态建成等生物学过程. TCP转录因子可通过直
接结合基因启动子、基因内部或基因间的增强子,以及通过影响染色质高级结构等多种方式调控下游基因的表达.图中,箭头
表示正调控作用, 平端箭头表示负调控作用. 单线箭头表示在转录水平上调控基因表达, 双线箭头表示在转录后调控mRNA含
量后或在蛋白水平上调控蛋白的稳定性或转录激活活性. 虚线箭头表示TCP蛋白对于增强子和染色质结构的调控而间接影响
基因表达的调控作用(网络版彩图)
Figure 1 Class II TCP transcription factors are regulated by various factors, and Class II TCPs regulate downstream gene expression at multiple
levels. Class II TCP transcription factor subfamily are divided into CIN-like and CYC/TB1 subclades. The Class II TCP genes are tightly regulated by
various biotic and abiotic stresses, plant hormones, microRNA and other proteins at the transcriptional and post-transcriptional levels in different
biological processes, such as leaf development, floral development, thermomorphogenesis, and photomorphogenesis. TCP transcription factors
regulate downstream genes by directly binding to gene promoters, intragenic or intergenic enhancers. TCPs also indirectly control gene expression
profiles in a large-scale by modifying chromatin structures. Arrows indicate positive regulations. Dash-ended arrows indicate negative regulations.
Single-lined arrows indicate transcriptional regulations. Double-lined arrows indicate post-transcriptional or translational regulations. Dotted arrows
indicate the indirect gene regulations by TCP binding to enhancers or modifying chromatin structure (color online)
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白持续降解
[48]. 这暗示植物中可能存在病原体感染后

导致某些蛋白通过未知途径降解的特殊机制.
不同植原体中的SAP11同源蛋白对Class Ⅱ TCP

蛋白的亲和力并不相同, 从而导致这些蛋白降解效率

的差异
[49]. 例如, 翠菊黄花植原体的SAP11会广泛地

导致拟南芥TCP2, TCP3, TCP4, TCP5, TCP10和
TCP24蛋白的降解, 而苹果增生植原体的SAP11同源

蛋白SAP11CaPM只能与TCP2和TCP10蛋白互作, 且亲

和力低于SAP11[50]. 花生丛枝病植原体的SAP11PnWB与

洋葱黄化植原体的SAP11OYM只能与TCP2蛋白互作
[50].

玉米丛生矮化植原体中SAP11蛋白的同源蛋白

SAPMBSP不与CIN类TCP蛋白互作, 而只与CYC/TB1类
TCP蛋白TB1相互作用并介导其降解, 该植原体感染

的玉米相应地会表现出过度分蘖的表型, 与TB1功能

缺乏的表型一致
[51]. 植原体的侵染严重影响多种作物

的产量, 对其致病机制和防治机制的研究迫在眉睫,
其效应蛋白SAP11介导Class Ⅱ TCP蛋白降解机制的

发现可能启示新的防病策略, 例如, 利用在植物体内诱

导表达TCP蛋白或其类似物的方法消除植原体入侵感

染后导致的植物形态改变.

表 1 调控Class Ⅱ TCP转录因子的主要因子

Table 1 The major factors regulating Class II TCP transcription factors

TCP名称 类别 调控因子 调控水平 参与的生物学过程 参考文献

TCP4 CIN PIF3 蛋白水平 暗形态建成 [23]

TCP17 CIN 光照 转录水平 避荫反应 [37]

TCP17 CIN 光照 蛋白水平 避荫反应 [37]

TCP2 CIN 光照(蓝光) 蛋白水平 光形态建成 [38~40]

TCP5 CIN 高温 转录水平 热形态建成 [43]

TCP5 CIN 高温 蛋白水平 热形态建成 [43,44]

TCP5 CIN PIF4 蛋白水平 热形态建成 [43,44]

TCP13 CIN 高温 转录水平 热形态建成 [43]

TCP17 CIN 高温 转录水平 热形态建成 [43]

TCP17 CIN CRY1 蛋白水平 热形态建成 [44]

TCP2, TCP3, TCP4, TCP5, TCP10, TCP24 CIN SAP11 蛋白水平 植原体胁迫应答 [46,48~50]

TCP3, TCP4, TCP10, TCP24 CIN 生长素 转录水平 激素响应 [58]

CIN-TCP CIN miR319 转录后水平 叶片发育 [16,72,73]

TCP4 CIN BRM 蛋白水平 叶片发育 [26]

CIN-TCP CIN TIE1 蛋白水平 叶片发育 [85]

CIN-TCP CIN SPL 蛋白水平 胚珠发育 [86]

BRC1 CYC/TB1 光照 转录水平 侧枝发育 [27]

BRC2 CYC/TB1 光照 转录水平 侧枝发育 [27]

PbRC1 CYC/TB1 短日照, 低温 转录水平 侧枝发育 [45]

ZmTB1 CYC/TB1 SAP11 蛋白水平 植原体胁迫应答 [51]

BRC1 CYC/TB1 细胞分裂素 转录水平 侧枝发育 [52,53]

BRC1 CYC/TB1 生长素 转录水平 侧枝发育 [12]

BRC1 CYC/TB1 TIE1 蛋白水平 侧枝发育 [87]

BRC1, TCP1, OsTB1 CYC/TB1 独脚金内酯 转录水平 侧枝发育 [56]

CYC CYC/TB1 自身反馈调控 转录水平 花对称性发育 [63,64]

ZmTB1 CYC/TB1 自身反馈调控 转录水平 侧枝发育 [10]

StBRC1 CYC/TB1 可变剪接 转录后水平 侧枝发育 [69]
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2.4 Class Ⅱ TCP转录因子在发育过程中受多种
内源激素调控

TCP家族蛋白在整合外源环境条件和内源激素信

号协调调控植物发育的过程中发挥核心作用. 虽然

TCP转录因子调控下游多种植物激素信号已有较多的

研究(见上文), 但内源激素如何调控Class Ⅱ TCP转录

因子仍不十分清楚. 一些植物激素可影响TCP基因的

表达水平和表达模式. CYC/TB1类TCP基因受到多种

激素的共同调控进而影响植物的分枝. 侧芽中细胞分

裂素浓度升高时会下调BRC1的表达
[52,53], 并且这种调

控机制在被子植物中十分保守, 在水稻和菊花等物种

中CYC/TB1同源基因的表达均受到细胞分裂素的抑

制
[54,55]. 生长素和独脚金内酯(strigolactone, SL)在调控

植物分枝中与细胞分裂素拮抗, 起到抑制分枝的作用.
生长素可直接促进拟南芥BRC1基因在侧芽中的表达

从而抑制侧枝发生
[12]. 另一方面, 生长素含量的升高

会直接促进SL合成相关基因的表达, 在水稻中SL含量

的上升会导致DWARF 53/SUPPRESSOR OF MAX21-
LIKE(D53/SMXL6, 7, 8)蛋白通过泛素化降解, 从而解

除D53对IDEAL PLANT ARCHITECTURE1(IPA1)的
抑制, 促进OsTB1基因的表达而抑制分蘖形成

[56]. 拟南

芥中D53的同源蛋白SMXL6可能也通过与未知的转录

因子相互作用抑制CYC/TB1类TCP基因BRC1和TCP1
的表达, 当SL含量提高导致SMXL6蛋白降解后, BRC1
和TCP1基因表达量提高导致出现分枝减少、叶片短

缩等表型
[57]. 目前关于Class Ⅱ TCP中CIN类TCP亚类

受到植物激素直接调控的研究相对较少. 拟南芥吲哚-
3-乙酸甲基转移酶(indole-3-acetic acid carboxyl methy-
latransferase, IAMT1)可催化IAA转变为没有活性的

IAA甲酯(methyl IAA, MeIAA). 在T-DNA插入激活突

变体iamt1-D中, IAMT1基因过量表达使具有活性的生

长素IAA更多地转变为无活性的MeIAA, 从而导致植

株叶片皱缩不平整并向上卷曲, 与CIN类TCP功能缺

失的多重突变体表型类似. 与表型相对应, 在iamt1-D
突变体中CIN类TCP基因TCP3, TCP4, TCP10和TCP24
的表达量均显著下调, 表明生长素可在转录水平上促

进CIN类TCP表达从而调控叶片的形态建成
[58](图1, 表

1). 这些研究发现的植物激素对TCP基因表达的调控

是间接的, 关于其上游直接调控因子的研究仍有待

深入.

2.5 Class Ⅱ TCP转录因子在发育过程中受自身
反馈调控

在转录水平上, ClassⅡ TCP基因除了受到外界环

境条件和内源激素的调节外, 其自身也存在反馈调控

机制以确保器官发育的精细调控. 花发育的对称性分

子机制是植物研究中的重要课题. 在被子植物的演化

历程中, 花由辐射对称向两侧对称的转变是一个重要

的创新性状, 有利于增强传粉者特异性, 从而实现更

为高效准确的授粉, 促进生殖隔离并推动物种的快速

演化
[59]. 被子植物花的两侧对称性状频繁地从辐射对

称类群中独立演化出来, CYC/TB1类TCP转录因子在

多个植物类群中多次参与花对称性改变的演化过

程
[9,60]. 在核心真双子叶类群中, CYC2类基因是花对称

性的主要调控因子, 在十字花目(Brassicales)、金虎尾

目(Malpighiales)、川续断目(Dipsacales)、菊目(Aster-
ales)及唇形目(Lamiales)等类群中独立地被招募来参

与两侧对称花性状的演化
[61,62]. 关于CYC类基因调控

花对称性发育方面的研究, 近年来已有很全面的综

述
[60,62]. 苦苣苔科(Gesneriaceae)植物花形态具有高度

多样性, 两侧对称花物种较多, 是植物传粉生物学和

花发育生物学的重要研究对象. 烟叶报春苣苔(Primu-
lina heterotricha)花呈两侧对称, 这是由于CYC1C和
CYC1D基因在花发育的中晚期在侧生的雄蕊群和背

侧的花瓣中特异表达, 高表达区域的雄蕊败育和花瓣

发育迟滞, 最终造成花冠不对称的形态
[63]. 基因结构

分析表明, CYC1C和CYC1D基因的启动子区域均具有

CYC转录因子自身的结合位点, 并可被自身激活表达,
从而构成一个正反馈自调控环, 保证在花发育过程中

CYC类基因可不受其他因素的影响, 在自身调控的作

用下维持在特定区域稳定高表达, 从而导致花的两侧

对称性表型
[63]. 金鱼草的同源基因AmCYC和AmDICH

的启动子区域也有预测的TCP蛋白结合位点
[64]. 对核

心真双子叶植物代表物种的大规模生物信息学分析研

究表明, 除葡萄目葡萄属和锦葵目棉属的个别物种外,
绝大多数物种的CYC同源基因的启动子区域都含有保

守的TCP蛋白结合位点
[64](图1, 表1). 这暗示CYC同源

基因的自调控反馈通路很可能在真双子叶植物中保

守, 并在两侧对称花植物的演化过程中被多次独立地

运用.
Class Ⅱ类TCP转录因子中CYC/TB1类TCP在被
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子植物基部类群中出现, 在单子叶植物和核心真双子

叶植物中分化并独立演化
[9]. 单子叶植物中的TB1类

蛋白通常被认为具有调控植株侧枝发育的功能, 而在

此过程中可能也存在自调控反馈通路. 栽培玉米的

TB1基因上游有一个命名为HOPSCOTCH的转座子位

点, 该转座子的插入导致TB1基因表达上调, 与玉米祖

先种大刍草相比获得了更强的顶端优势, 从而在驯化

过程中被固定下来. 在HOPSCOTCH位点侧翼序列中

有两个TB1自身的结合位点, 玉米中TB1蛋白很有可

能通过结合于该区域而维持自身基因的高表达
[ 10 ]

(表1).

2.6 内含子序列调控Class Ⅱ TCP基因表达

具有内含子结构是真核生物基因的一个重要特

征
[65]. 目前已有相当多的研究表明, 部分内含子中可

能含有调控元件, 可在转录水平调控含有该内含子的

基因表达. 也有部分基因的内含子介导初级转录本的

可变剪接, 导致不同转录本的产生. 通常同源基因的

内含子长度及序列相对不保守, 但内含子在整个基因

编码区中的起止位点可能是保守的
[65]. TCP基因家族

中的绝大部分成员在基因编码区不含内含子, 但被子

植物中的CYC/TB1类TCP基因中有些基因则具有内含

子结构. 拟南芥的BRC1和BRC2基因在TCP结构域之

后的区域具有内含子, 打断了外显子的连续编码, 并

且这两个基因的结构在十字花科物种的同源基因中保

守, 内含子在外显子中的位置基本固定, 但除琴叶拟南

芥(Arabidopsis lyrata)等近缘物种外, 内含子的序列差

异较大
[66]. 在锦葵目的其他类群中, TCP家族的CYC/

TB1类TCP基因中存在内含子的情况明显比其他TCP
基因更为普遍

[67,68]. 目前针对TCP基因内部内含子功

能的研究很少, 已有研究表明, 茄科茄属的马铃薯(So-
lanum tuberosum)中CYC/TB1类基因BRC1a在靠近3′-端
编码区具有2个内含子, 当转录完成2个内含子均被剪

接掉后可翻译为分子量较大的BRC1aL蛋白, 而另一种

可变剪接方式则会导致编码区的移码突变而提前终

止, 最终产生分子量较小的BRC1aS蛋白. BRC1aS蛋白

虽然具有完整的TCP结构域和R结构域, 但蛋白C端序

列的差异导致BRC1aS蛋白丧失了转运入细胞核从而

激活基因的功能. 这两种蛋白在马铃薯茎叶组织中共

存, BRC1aS蛋白会通过与BRC1aL蛋白相互作用形成

二聚体, 抑制BRC1aL蛋白进入细胞核来激活下游基因

表达, 从而精细调节马铃薯的侧枝发育等过程
[69](表1).

该基因的可变剪接受到哪些因素的调节, 以及在其他

物种CYC/TB1同源基因中的内含子是否也会通过可变

剪接导致蛋白功能分化还不清楚.

2.7 Class Ⅱ TCP转录因子在转录后受microRNA
调控

MicroRNA(miRNA)是一类具有21~22 nt的小

RNA, 可通过碱基互补配对识别相应mRNA序列并介

导其降解. miRNA介导的mRNA降解是一种重要的转

录后调控基因功能的方式
[70]. 拟南芥Class Ⅱ TCP中

CIN类TCP基因中有5个基因在3′-端有miR319的识别

序列
[16,71,72]. 在jaw-D突变体中, T-DNA插入激活导致

MIR319a基因过量表达, 进而使TCP2, TCP3, TCP4,
TCP10和TCP24的转录本含量下降, 植株表现出叶片

高度卷曲、叶缘锯齿增多并呈波浪状、晚花、叶片表

皮毛数量增多、花瓣发育异常、雄蕊短缩以及角果皱

缩等表型, 这些表型与CIN类TCP基因的多重突变体的

表型相似
[16,20,72,73](图1, 表1).

拟南芥中共有三个MIR319同源基因, 分别被命名

为MIR319A, MIR319B和MIR319C[73]. 这三个基因在植

物发育中表达各有特异性. 其中, MIR319B基因只在花

发育后期的萼片及花药离层中表达, 而MIR319A与
MIR319C基因的表达较为广泛, 在营养生长阶段和生

殖生长阶段都有明显的表达. MIR319A在托叶中有显

著表达, 而MIR319C在托叶中不表达, 叶原基基部和

幼嫩叶片中MIR319C与MIR319A的表达模式也不重

合
[73]. 这种表达模式的差异暗示着MIR319同源基因在

植物发育各个生长阶段和不同部位对TCP转录后调控

的特异性.
miR319是一类在演化上相对古老的miRNA, 从植

物登陆时就有miR319的存在
[74]. 虽然TCP基因普遍存

在于陆生植物中,且被子植物出现之前的ClassⅡ TCP
均为CIN类TCP, 但在种子植物之前的地钱、小立碗藓

和江南卷柏中的TCP基因并不具有miR319的靶位点,
不受miR319介导的转录后水平的调控

[75~77]. miR319和
miR159在起源上有共同祖先, 成熟的miRNA序列有高

度相似性
[78]. 在拟南芥中, miR159调控MYB类转录因

子基因但不调控TCP的降解
[72,78], 而miR319除TCP外,

还可调控MYB33和MYB65. 这种调控关系相当保守,
在地钱中, miR319也可靶向同源基因MpMYB33[74,79,80].
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miR319和miR159两类miRNA与MYB和TCP两个转录

因子家族的调控关系暗示着复杂的共同演化历程, 对

它们系统发育和功能的研究有助于理解Class Ⅱ TCP
家族在演化过程中功能的获得或抑制.

2.8 Class Ⅱ TCP转录因子的转录激活活性受表
观遗传因子复合体调控

CIN类TCP转录因子的转录活性在蛋白水平上也

受到精细调控 . 染色质重塑复合体SWITCH/SU-
CROSE NONFERMENTING(SWI/SNF)利用ATP酶
水解ATP产生能量驱动核小体的运动, 以此调控染色

质的构象和开放度
[81]. 在拟南芥中, BRAHMA(BRM)

基因编码SWI/SNF ATP水解酶
[82~84]. BRM的缺失突变

体致死, 但其一个亚等位突变不致死, 且表现出一系

列明显的生长发育缺陷的表型, 包括叶片边缘卷曲和

叶片晚衰等, 与CIN类TCP的多重突变体的表型类似.
并且该突变体能抑制TCP4过表达植株的表皮毛的减

少以及叶片边缘光滑少锯齿等表型, 说明BRM促进

CIN类TCP的活性
[26,83](图1). 研究表明, BRM和TCP4

蛋白直接相互作用, 共同结合在细胞分裂素信号转导

相关的基因type A类ARABIDOPSIS RESPONSE REG-
ULATOR(ARR)基因ARR16的启动子区域, 增强染色质

的开放度 , 从而促进TCP4的转录激活活性进而提

高ARR16的表达 , 使叶片细胞对细胞分裂素更不

敏感
[26].
另一方面, TCP Interactor containing EAR motif

protein1-TOPLESS/TOPLESS-RELATED PROTEINS
(TIE1-TPL/TPR)复合体可通过招募组蛋白去乙酰化酶

(histone deacetylases, HDA)使染色质的开放度降低, 进
而抑制TCP转录因子的转录激活活性

[85]. TIE1的发现

起始于对一个T-DNA插入激活突变体tie1-D的深入研

究. 该突变体中TIE1基因的过表达导致叶片小而卷曲,
类似于CIN类TCP多重突变体的表型

[85]. TIE1蛋白在

C-端具有一个被称为EAR(ethylene-responsive element
binding factor-associated amphiphilic repression)的抑制

基序, 该抑制基序介导TIE1与共抑制因子TPL/TPR的
相互作用, 从而实现TIE1的转录抑制功能

[85]. 进一步

分析表明, TIE1的N-端可与CIN类TCP蛋白相互作用,
从而抑制其转录激活活性, 进而调控叶片发育

[85]. 在

拟南芥胚珠发育过程中, CIN类TCP蛋白的活性也受

到类似机制的调节. 拟南芥SPOTOCYTELESS/NOZ-

ZLE(SPL/NZZ)蛋白在C-端同样具有一个EAR基序, 并
介导其与TPL/TPR相互作用, 而其N-端可与CIN类TCP
蛋白相互作用, 从而在胚珠发育过程中抑制TCP的转

录激活功能. SPL基因过表达的突变体spl-D中胚珠发

育异常且排列不正常, 与CIN类TCP多重突变体的胚

珠异常排列表型类似. 而CIN类TCP基因过表达则表

现出类似于功能缺失突变体spl的大孢子母细胞分化

缺陷的表型
[86]. TIE1还可与CYC/TB1类的BRC1蛋白

相互作用来抑制BRC1的活性. 因此, TIE1基因的过表

达植株分枝异常增多
[87]. 在棉花(Gossypium hirsutum)

中, TIE1的同源蛋白GhTIE1对CYC/TB1类TCP转录因

子也具有抑制作用. GhTIE1与CYC亚类的GhBRC1,
GhBRC2和GhTCP13蛋白相互作用. 在棉花中沉默

GhTIE1基因后可明显抑制侧枝发育
[88](图1, 表1). 这

些研究表明, TIE蛋白和SPL蛋白均可与Class Ⅱ类

TCP蛋白相互作用, 通过招募TPL/TPR共抑制因子来

抑制TCP转录因子在特定发育过程中的转录激活

活性.
TIE1, SPL和BRM等通过与Class Ⅱ类TCP转录因

子在蛋白水平相互作用而精细调控TCP活性的机制类

似于生长素信号转导途径中的核心转录因子AUXIN
RESPONSE FACTOR(ARF)的活性调控机制. 拟南芥

的AUXIN(AUX)/INDOLE-3-ACETIC ACID(IAA)类蛋

白中也含有EAR转录抑制基序, 并通过EAR基序来招

募共抑制因子TPL/TPR. IAA与ARF转录因子相互作

用抑制ARFs的转录激活活性. 生长素可介导AUX/
IAA蛋白通过26S蛋白酶体途径降解, 从而解除其对

ARF的抑制. 拟南芥中ARF类蛋白MONOPTEROS
(MP)也可与BRM互作, 进而提高染色质开放程度促进

下游基因表达
[89~91]. 与IAA相似, TIE1蛋白也不稳定,

拟南芥中E3泛素连接酶TIE1-ASSOCIATED RING-
TYPE E3 LIGASE1(TEAR1)可通过与TIE1蛋白直接

相互作用以介导其泛素化降解, 从而解除其对Class
Ⅱ TCP的抑制

[92], 而释放的CIN类TCP蛋白很可能通

过与BRM蛋白相互作用, 将其与TIE1-TPL/TPR复合体

相互作用时介导的染色质由于组蛋白去乙酰化而紧缩

的状态转变为开放的状态, 从而激活下游基因表达
[26].

拟南芥中TEAR1及其同源基因功能缺失后也导致叶片

卷曲不平整, 与CIN类TCP多重突变体叶片的表型类

似
[92], 但目前还不知道哪些信号可调控TIE类蛋白的

降解.
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3 Class Ⅱ TCP转录因子以多种机制调控
下游基因表达

3.1 Class Ⅱ TCP通过与其他蛋白相互作用调控
下游基因表达

Class Ⅱ TCP转录因子广泛地参与对下游基因转

录水平的调控, 从而影响植物的叶片和花形态发育, 以
及侧枝形成等生物学过程

[71]. 转录因子通常同时具有

DNA结合域与转录活性域, 可通过直接结合下游基因

的启动子区域促进或抑制其表达
[93]. 通过对TCP蛋白

的序列分析和转录激活等实验已证明, Class Ⅱ TCP
蛋白普遍具有转录激活活性

[71,93]. 酵母双杂交及其他

蛋白相互作用实验表明, TCP蛋白可与其家族中的其

他蛋白形成二聚体或与其他家族的蛋白相互作用调控

下游基因的表达
[71]. 近年来已有一些研究采用ChIP-

seq, ChIP-PCR和DAP-seq(DNA affinity purification
sequencing)技术寻找Class Ⅱ类TCP蛋白的下游靶标

基因
[23,94,95]. TCP与其他蛋白的相互作用可影响转录

因子的调控活性, 或影响下游基因的激活或抑制, 或

协同增强对下游基因的转录. 例如, 在拟南芥热形态

建成过程中, TCP5蛋白与PIF4蛋白之间存在相互作

用, 并协同激活直接下游基因PRE1和YUC8等基因的

表达
[43]. 而在叶片和胚珠发育过程中, 拟南芥CIN类

TCP蛋白和TIE1/SPL等抑制因子的相互作用则会限制

TCP蛋白自身对下游基因的转录激活功能
[85,86]. TCP

转录因子通过与不同家族的转录因子或转录调控蛋白

之间灵活的相互作用, 可实现其在不同发育过程中对

特定下游基因的准确精细的调控. 但目前对Class Ⅱ

TCP转录因子的互作蛋白和在全基因组水平上鉴定直

接下游基因的研究仍然有限, 有待进一步探索.

3.2 Class Ⅱ TCP通过结合增强子调控下游基因
表达

除通常情况下Class Ⅱ TCP转录因子结合在特定

基因的启动子区域外, 也有研究报道其可结合于基因

内部的增强子区域影响基因的表达. 在葫芦科的黄瓜

(Cucumis sativus)中, CYC/TB1类TCP转录因子TEN调
控卷须的发育, 该基因的功能缺失会导致黄瓜卷须转

变为侧枝, 失去攀爬能力
[96]. TEN蛋白的C-端可结合

DNA, 通过ChIP-seq分析发现, TEN的大多数结合位点

位于基因内部, 尤其是外显子区域. 其中TEN可显著在

乙烯合成与信号转导通路中的关键基因ACO1与ERF1
的外显子上富集, 并可原位激活其表达. TEN蛋白的N-
端具有组蛋白乙酰化酶活性, 可提高组蛋白H3K56及
H3K122位点的乙酰化水平, 从而提高邻近位点染色质

结构的松散度, 促进基因表达
[97]. 值得注意的是, 虽然

TEN蛋白及其他物种中同源蛋白的N-端相似度并不很

高, 且基本均为无序结构(intrinsic disordered region,
IDR), 但它们均具有保守的组蛋白乙酰化的能力

[97].
除黄瓜外,玉米中的TB1蛋白也可直接结合于TASSELS
REPLACE UPPER EARS1(TRU1)基因的内含子与第二

个外显子区域并激活其表达
[98]. TRU1编码一个含有

BTB/POZ结构域的蛋白, 在调控植物侧生器官发育过

程中具有重要作用. 与玉米祖先种大刍草相比, 栽培

玉米中TB1的高表达导致TRU1在侧芽中的表达量显

著提高, 从而形成玉米驯化过程中的理想株型
[98]. 拟

南芥中的TB1同源蛋白BRC1也有类似的识别结合特

征. BRC1可结合在HD-ZIP类基因HB21, HB40和HB53
的内含子和编码区促进这些基因的表达. 这三个HD-
ZIP蛋白可与BRC1进一步协同激活ABA合成通路中

的关键基因NCED3的表达, 抑制侧芽的发育
[99](图1).

这些研究揭示了CYC/TB1类TCP转录因子调控基因表

达的一种新方式, 即通过识别并结合下游基因内部序

列来提高基因表达水平. 黄瓜中针对TEN蛋白的这项

研究指出了CYC/TB1类TCP蛋白可能具有保守的组蛋

白乙酰化酶活性, 并可在黄瓜中参与基因表达调控, 而
这种调控方式在其他物种的发育过程中是否保守, 以

及CYC/TB1类TCP蛋白的N-端无序结构如何发挥组蛋

白乙酰化酶的功能还需进一步深入研究. TCP家族中

的其他成员是否也具有识别结合基因编码区域并以类

似的方式调控基因表达也值得进一步分析.
TCP转录因子也有可能通过结合基因间的增强子

来影响附近基因的表达. 在拟南芥基因组中, 增强子所

在的染色质区域通常表现出较高的开放度, 对DNase
Ⅰ消化作用敏感, 且通常表现出强烈的组织特异性和

发育时序的特异性. 拟南芥花发育过程受到严格而精

细的调控, 在花分化阶段特异出现的增强子中就有CIN
类TCP转录因子识别位点的高度富集

[100](图1). CIN类
TCP多重突变体或jaw-D表现出晚花和花形态异常, 暗

示CIN类TCP有可能通过结合花发育时空特异的增强

子来调控与开花和花发育相关基因的表达, 但具体的

调控机制以及受到影响的下游基因还有待进一步探究.
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3.3 Class Ⅱ TCP通过调控染色质结构影响基因
表达

TCP转录因子除可直接结合于启动子、基因内部

或外部的增强子激活下游或邻近的基因表达外, 有研

究表明, Class Ⅱ类TCP蛋白还可能参与染色质高级结

构的形成, 在基因组水平上宏观地影响大量基因的表

达. 染色质在细胞核内以具有层次化的高度有序组织

的形式存在. 对于多细胞生物而言, 不同的发育阶段

与不同的环境条件均有可能会引起染色质组织形式的

重排, 从而导致大量基因的表达水平发生相应的变化

以调控发育和适应环境. 染色质拓扑相关结构域(topo-
logically associated domains, TAD)是一类重要的染色

质结构单元, 同一个TAD之内的染色质具有强烈的相

互作用, 但与其旁侧区域内的染色质相互作用受到抑

制. 位于TAD边界区的基因表达量高, 伴随有活跃表

达的组蛋白标记
[101,102]. TAD结构的存在限定了增强

子和启动子元件的空间相互作用范围, 使得线性关系

上长距离的染色质相互作用更精确. TAD结构在很多

物种中都存在, 在哺乳动物中TAD的分布模式在众多

细胞系和物种中都很保守
[101]. 哺乳动物中的锌指蛋白

CCCTC-binding factor(CTCF)在TAD边界上高度富集,
CTCF/黏连蛋白(CTCF/cohesin)复合体作为绝缘子直

接调控众多TAD结构的形成
[101]. 然而, 与动物相比,

TAD结构在植物中不保守. 例如, 目前在拟南芥和琴

叶拟南芥染色质臂上都没有检测到TAD的存在, 但在

一些基因组较大、基因分布密度较低的植物, 如水

稻、大豆(Sorghum bicolor)、棉花、番茄(Solanum ly-
copersicum)和玉米等植物中都具有明显的TAD结

构
[102]. 植物中不含CTCF蛋白, 但水稻3D基因组的研

究表明, 植物所特有的TCP转录因子的结合位点在

TAD边界上高度富集, 暗示在水稻中TCP转录因子可

能发挥了类似于动物CTCF绝缘子的功能, 调控TAD
结构的形成, 在基因组水平上调控增强子-启动子相互

作用
[103](图1). 玉米雌雄花序分别来源于侧生和顶生

的小穗原基, 在发育过程中有一系列基因的差异表达

导致小穗原基最终发育成雌雄器官. 通过对玉米花序

发育初期组织的DLO Hi-C染色质构象捕获分析发现,
TCP转录因子的结合位点在雌雄小穗原基中的TAD边
缘均有显著富集

[104], 暗示TCP转录因子可能在玉米不

同组织中较为普遍地充当维持TAD边际的结构蛋白来

发挥作用.
作为植物所特有的一类转录因子, TCP家族是否

会在植物中普遍地发挥类似于CTCF蛋白在动物中的

TAD结构边界绝缘蛋白的作用, 仍需对更多植物物种

进行研究. 对于拟南芥等基因组小、基因排布紧密的

物种而言, 目前未发现TAD结构存在的可能原因之一

是TAD结构具有较强的组织和发育阶段的特异性, 目

前的Hi-C技术需要采用大量非同质化的植物材料, 这

可能在一定程度上掩盖了部分细胞类型中可能存在的

TAD结构. 对于这些物种的研究仍需进一步优化实验

方案以突破实验技术的瓶颈.

4 总结与展望

TCP转录因子在各种植物类群的生长发育过程中

均具有重要调控作用, 近年来对TCP转录因子家族的

研究得到了越来越多的关注. Class Ⅱ TCP转录因子

通过调控细胞分裂、膨大与分化来控制植物器官在特

定发育阶段和特定环境条件下发育成最适宜的形

态
[71]. 因此对TCP转录因子的上游调控基因、其本身

转录活性和其对下游基因的调控机制的研究对深入理

解植物的可塑性发育具有重要意义.
TCP转录因子整合了植物内源发育信号、激素信

号及来自外部的环境信号精细地调控植物形态建成.
Class Ⅱ TCP基因在转录水平上受到很多生物或非生

物环境信号的影响, 在光照条件、温度条件改变和受

到微生物感染的情况下其表达水平、模式或其编码

蛋白的稳定性均可发生特定的改变
[37,43,44]. 但目前为

止, 对Class Ⅱ TCP在受到相关胁迫时的直接上游调

控因子的理解仍十分有限. 除了通过遗传学方法外,
对此问题的研究也可从分析相关TCP基因的启动子

顺式元件入手, 通过对启动子区域截短并驱动报告基

因表达来确定特定TCP基因表达的最小调控元件, 再

通过酵母单杂交等技术寻找可能的直接调控其表达

的上游转录因子. 在转录后水平上, 目前miR319-TCP
调控机制在多个物种类群中得到了广泛的研究, 但关

于MIR319同源基因在不同器官组织中的表达模式特

异性受到何种调控仍不清楚. 另外, TCP转录后是否

还受到其他microRNA的调控, 以及相关的调控机制

在不同的类群中是否保守也是一个值得探索的科学

问题.
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Class Ⅱ TCP家族除了作为一类典型的转录因子

通过识别并直接结合特定DNA序列调控下游基因表

达外, 近期越来越多的研究表明, 该家族成员也有可能

作为结构性蛋白参与染色质高级结构的维持, 或通过

影响结合位点附近的组蛋白修饰状态来改变染色质的

松散度 , 以较大范围地影响一系列基因的表

达
[97~100,103,104]. TCP家族调控功能的多样性为植物中

基因表达调控机制的研究提供了新的视角. 作为转录

因子, 目前关于Class Ⅱ TCP蛋白的相互作用蛋白和

直接下游基因的分析仍然欠缺, 仍需要从基因组水平

上系统性地进行蛋白质互作筛选和ChIP-seq分析等深

入研究. TCP蛋白作为染色质构象结构蛋白和组蛋白

修饰相关蛋白的功能是否在整个TCP家族中普遍存

在, 以及在不同物种中保守性如何仍需进一步阐明.

致谢 由于篇幅所限, 对在本综述中未被引用或提及的其他TCP转录因子相关研究的科学家表示歉意.
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The molecular function and regulation of Class II TCP
transcription factors
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TCP transcription factors are a class of plant-specific transcription factors. They extensively participate in developmental processes in
multiple stages of various plant species. Among them, Class II TCP subfamily plays pivotal roles in control of leaf development,
shoot branch formation and flower organ development. The activity of Class II TCP is tightly regulated at both transcriptional and
post-transcriptional levels. They regulate the expression of downstream genes by directly binding to promoters, enhancers, and
modifying chromatin structure. These mechanisms make TCP elegantly regulate plant development at specific stages during plant
development. This review mainly summarized recent progress with regard to the molecular functions and regulation networks of
Class II TCPs, and we try to provide the recent understanding of TCP function in integrating the environmental conditions and
internal signals to control plant developmental plasticity.
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