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杜仲 TCP 转录因子鉴定及生物信息学分析 2 
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摘  要：目的  对杜仲 TCP（Teosinte branched 1/Cycloidea/Proliferating）基因家族进行筛选分析，以期为 EuTCPs 基因功能深入研

究奠定基础。方法  以杜仲基因组数据库为基础，通过生物信息学系统分析 TCP 基因家族的理化性质、系统进化、基因结构、启

动子顺式作用元件及其在杜仲叶片发育及胶形成中的表达水平。结果  从杜仲基因组中共鉴定到 14 个 EuTCPs，氨基酸数目介于

139～492，理论等电点分布在 5.54～9.72，相对分子质量区域为 18 880～53 620，亚细胞定位预测在细胞核中，均为亲水性蛋白。

系统进化分为 PCF、CIN 和 CYC/TB1 3 个亚家族，分别包含 5、6 和 3 个 EuTCPs 蛋白。表达模式分析显示，EuTCPs 在杜仲叶片

不同发育时期存在显著差异，每个发育时期 EuTCPs 表达量各不相同，EuTCPs 正调控杜仲胶的形成。结论  杜仲中 TCP 家族包

含 14 个成员，各成员的分子特征和组织表达特异性存在一定的差异，EuTCPs 可能参与杜仲叶片发育及杜仲胶的形成。 
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Abstract: Objective  In order to provide a basis for EuTCPs gene function research, Eucommia ulmoides TCP (Teosinte branched 
1/Cycloidea/Proliferating) gene family was screened and analyzed in this study. Methods  Based on E. ulmoides genome database, 
bioinformatics methods was used to systematically analyze the physical and chemical properties, phylogenetic evolution, gene 
structure, promoter cis-acting element and their expression in leaf development and gum formation of LBD gene family. Results  In 
this study, a total of 14 EuTCPs were identified from E. ulmoides genome, EuTCPs encodes 139—492 amino acids, and theoretical 
isoelectric points distribution were 5.54—9.72, molecular weight between 18 880 to 53 620 by physicochemical analysis, all of 
EuTCPs proteins were hydrophilic proteins and expressed in nucleus. EuTCP gene family was divided into three subfamilies: PCF, 
CIN and CYC/TB1, which contain five, six and three EuTCPs proteins respectively. Expression pattern analysis showed that EuTCPs 
played different roles in leaf development of E. ulmoides and positively regulated the formation of gutta-percha. Conclusion  In this 
study, the members of the TCP family were comprehensively identified and bioinformatics analysis from the genomic level of E. 
ulmoides, which provides basic data for further functional research of EuTCP genes.  
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TCP（Teosinte branched 1/Cycloidea/ Proliferating）
蛋白一般由 60 个氨基酸组成，含有一个非典型的基

本螺旋（bHLH）结构和 R 结构域[1]，分为 Class I 和
Class II 2 个亚家族，Class I 又称为 PCF，Class II 进一

步划分为 CIN 和 CYC/TB1 亚家族[2]。TCP 转录因子

参与植物胚胎发育[3]、侧枝形成[4-5]、开花调控[6]、胁

迫响应[7]以及激素信号[5]等生物学过程。 
TB1 和 TB1-like 蛋白属于 CYC/TB1 亚家族，

抑制拟南芥分枝发育[8]。AtTCP4 通过诱导脂肪氧化

酶（LIPOXYGENASE2）基因表达，促进茉莉酸（JA）

生物合成和成熟叶片衰老[9]，在花器官中 AtTCP4
抑制 LIPOXYGENASE2 基因表达[10]。AtTCP4 通过

靶向生长素生物合成酶基因YUCCA5调控生长素生

物合成[11]，AtTCP14 是 PCF 亚家族成员，在种子萌

发过程中发挥负调控作用[12]。毛竹 PeTCP10 通过

脱落酸（ABA）依赖信号在抗旱中发挥正调控作

用，以茉莉酮酸甲酯（Me-JA）介导途径负调控

侧根生长[13]。OsPCF2 通过正调控 NHX1 影响水

稻耐盐性[14]，OsCP21 和 OsPCF6 是 microRNA319
的靶基因，在冷胁迫中发挥正调控作用[15]。在拟南

芥中超表达 OsTCP19 诱导 IAA3、ABI3、ABI4 上调

表达，LOX2 下调表达，导致侧根数目减少，提高

转基因植株胁迫耐受性[16]。 
杜仲 Eucommia ulmoides Oliver 是我国特有单

科、单属、单种的多年生第三纪孑遗树种，雌雄异

株，具有橡胶和药材的双重性质[17]。广泛分布于温

带及亚热带地区，适应能力强，在酸性或盐碱性的

贫瘠土壤中均能生长良好[18]。其树皮、叶片及种子

均可入药，富含多种活性成分，对多种疾病的预防

及提高人体免疫力具有显著的效果，是我国二级珍

稀保护植物。目前，对杜仲的研究与利用多局限于

资源收集、药理学及形态学研究，分子遗传学方面

的报道相对较少，严重制约了杜仲分子育种及相关

生物学特性研究。目前 TCP 转录因子已在多个物种

中进行了研究，然而杜仲 TCP 基因家族还未报道，

本研究以杜仲基因组数据[19]为基础，从基因组水平

对 TCP 基因家族进行鉴定、理化性质、进化关系、

保守基序以及表达模式分析，以期为进一步探索杜

仲 TCPs 基因功能奠定基础。 
1  材料与方法 
1.1  杜仲 TCP 基因家族鉴定及理化性质分析 

从杜仲基因组数据库 Genome Warehouse
（https://bigd.big.ac.cn/gwh/Assembly/13/show）中下

载 TCP 蛋白候选序列，利用 NCBI 的（Conserved 
Domain Search Service（CD Search））分析蛋白结构

域，保留含有完整 bHLH 结构域的序列。通过在线

软件 ProtParam （http://web.expasy.org/protparam/）
分析蛋白理化性质，使用 Plant-mPLoc（http:// 
www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant-multi/ ） 预 测

EuTCPs 蛋白亚细胞定位，利用在线工具 ExPASY
（https://www.expasy.org/tools）预测 EuTCPs 氨基酸

数量、相对分子质量、理论等电点，通过 Expasy
（https://web.expasy.org/protscale/）软件分析蛋白的

亲 疏 水 性 ， 利 用 SOPMA （ https://npsa-prabi. 
ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.plpage=npsa_sopma.html）
和 Phyre 2(http://www.sbg.bio.ic.ac. uk/ phyre2/ 
html/page.cgi?id=index)软件分别预测蛋白的二级结

构和三级结构。 
1.2  杜仲 TCPs 蛋白系统发育树构建 

通过 Clustal X1.83 软件对杜仲、水稻、拟南

芥和毛竹 TCPs 氨基酸序列进行多序列比对，利

用 MEGA 6.0 的邻接法（neighbor-joining）构建系

统发育树，重复次数设置为 1000 次，其他参数为

默认值[20]。 
1.3  保守基序及启动子分析 

通过 MEME（http://meme-suite.org/）在线软件

对 EuTCP 基因家族成员进行基序分析（参数是：

any number of Repetitions（anr），maximum number 
of Motifs＝10，minimum width≥6，and maximum 
width ≤50）。为了解析 EuTCPs 启动子区域顺势作

用元件，对 EuTCPs 基因 ATG 上游 2000 bp 序列进

行查找分离，利用 Plant CARE（http://bioinformatics. 
psb.ugent.be/webtools/plantcare/htmL/）软件进行启

动子顺势作用元件分析。 
1.4  杜仲 EuTCP 基因家族表达模式分析 

从 NCBI 的 Short Read Arshive（SRA）数据库

中下载杜仲叶片不同发育时期（叶芽、初生叶、幼

叶、老叶）（版本号：SRP218063）[21]及不同胶含量

（低含量、高含量）（版本号：SRP158357）[22]转录

组数据，EuTCPs 基因相对表达丰度用 FPKM 值表

示，对该数值取对数进行统计分析，通过 MeV4-9-0
工具绘制基因表达图谱，表达量最高的用绿色方框

表示，表达量最低的用黄色方框表示。 
1.5  杜仲 TCPs 蛋白互作网络预测 

利用 STRING 软件（https://string-db.org/）上传

EuTCPs 蛋白序列，选择拟南芥数据库进行序列比

http://bioinformatics/
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对，根据已知拟南芥蛋白互作关系，通过 Blast 比

对杜仲同源蛋白，通过 Cytoscape 3.7.0 软件对

EuTCP 基因家族蛋白互作信息进行评估和预测[23]。 
2  结果与分析 
2.1  杜仲 TCP 基因家族鉴定及理化性质分析 

通过 Genome Warehouse 数据库，从杜仲基因

组中共鉴定到 14 个 EuTCPs 基因（表 1），利用 Pfam
和 NCBI 的 Conserved Domain Search 在线分析软件

对 EuTCPs 蛋白进行结构域验证。结果显示，14 个

EuTCPs 蛋白均含有非典型的 bHLH（BASIC、

HELIX I、LOOP 和 HELIX II）特征结构域，分别

命名为 EuTCP1～EuTCP14。使用 ExPASy 工具，对

EuTCP 家族成员进行蛋白质理化性质分析，

EuTCP14 蛋白最长，编码 492 个氨基酸，EuTCP13
蛋白最短，编码 139 个氨基酸，相对分子质量分布

区域为 18 880～53 620，等电点范围是 5.54
（EuTCP14）到 9.72（EuTCP6）。亚细胞定位预测结

果显示，EuTCPs 均定位在细胞核中（表 1）。

表 1  杜仲 TCP 蛋白序列特征及亚细胞定位预测 
Table 1  Amino acid sequence characteristics and predicted subcellular location of E. ulmoides TCP proteins 

基因 ID 基因名 拟南芥同源基因 染色体定位 CDS 长度/bp 蛋白质大小/aa 相对分子质量 等电点 亚细胞定位 
EUC12473-RA EuTCP1 AT2G37000 Super-Scaffold_57  627 208 22 441.51 8.85 细胞核 
EUC20760-RA EuTCP2 AT2G31070 scaffold865_obj  780 259 29 028.36 8.48 细胞核 
EUC13147-RA EuTCP3 AT4G18390 Super-Scaffold_67 1311 436 47 303.13 8.82 细胞核 
EUC03320-RA EuTCP4 AT3G27010 Super-Scaffold_177  930 309 32 689.32 8.99 细胞核 
EUC22153-RA EuTCP5 AT3G02150 scaffold1183_obj 1029 342 38 298.69 6.90 细胞核 
EUC10434-RA EuTCP6 AT5G23280 Super-Scaffold_46  798 265 27 785.13 9.72 细胞核 
EUC05665-RA EuTCP7 AT1G68800 Super-Scaffold_28 1083 360 41 030.62 7.75 细胞核 
EUC03513-RA EuTCP8 AT3G02150 Super-Scaffold_174  876 291 32 694.71 9.44 细胞核 
EUC15623-RA EuTCP9 AT1G67260 scaffold1436_obj  747 248 27 907.40 8.86 细胞核 
EUC12970-RA EuTCP10 AT3G47620 Super-Scaffold_113 1125 374 40 069.24 7.26 细胞核 
EUC06461-RA EuTCP11 AT1G53230 scaffold166_obj  879 292 32 398.81 5.65 细胞核 
EUC10433-RA EuTCP12 AT5G23280 Super-Scaffold_46  798 265 27 785.13 9.72 细胞核 
EUC15622-RA EuTCP13 AT1G67260 scaffold1436_obj  507 169 18 878.14 6.41 细胞核 
EUC07713-RA EuTCP14 AT3G15030 Super-Scaffold_600 1479 492 53 623.46 5.54 细胞核 

2.2  杜仲 TCPs 蛋白结构分析 
二级结构分析显示，EuTCPs 蛋白主要由 α 螺旋、

无规则卷曲、延伸链和β转角组成，顺序均是由无规则

卷曲＞α螺旋＞延伸链＞β转角，具体数值见表 2。α螺

旋在 DNA 结合基序中发挥重要作用，无规则卷曲易受

侧链相互作用，构成活性部位和功能部位。EuTCPs 蛋

白三级结构非常相似，结果如图 1所示，无规则卷曲所

占比例最大，蛋白空间结构不同，决定功能的差异。

表 2  杜仲 TCP 基因家族二级结构分析 
Table 2  Secondary structures analysis of E. ulmoides TCP gene family 

基因名 最低值 位点 最高值 位点 α 螺旋（占比/%） 延伸链（占比/%） β 转角（占比/%） 无规则卷曲（占比/%） 
EuTCP1 −2.733   12 2.056 150  37（17.79）  27（12.98） 15（7.21） 129（62.02） 
EuTCP2 −2.889   36 1.278 232  39（15.06）  43（16.60） 13（5.02） 164（63.32） 
EuTCP3 −3.400   35 1.700  340  71（16.28）  49（11.24）  9（2.06） 307（70.41） 
EuTCP4 −3.300   13 2.022  135  79（25.57）  31（10.03） 14（4.53） 185（59.87） 
EuTCP5 −3.144 333 0.811  48 27（7.89） 27（7.89）  0（0.00） 278（81.29） 
EuTCP6 −2.944   19 1.778   57  72（27.17）  42（15.85） 13（4.91） 138（52.08） 
EuTCP7 −3.789  235 1.722  314 129（35.83） 25（6.94）  9（2.50） 197（54.72） 
EuTCP8 −2.522  127 1.411 229 28（9.62）  34（11.68）  7（2.41） 222（76.29） 
EuTCP9 −2.756   84 1.200  166  84（33.87）  30（12.10） 10（4.03） 124（50.00） 
EuTCP10 −3.533  225 1.444   54  53（14.17）  46（12.30） 17（4.55） 258（68.98） 
EuTCP11 −2.978   31 1.167  108  61（20.89）  40（13.70） 10（3.42） 181（61.99） 
EuTCP12 −2.944   19 1.778   57  72（27.17）  42（15.85） 13（4.91） 138（52.08） 
EuTCP13 −3.056   87 1.022   30  55（32.54）  17（10.06）  2（1.18）  95（56.21） 
EuTCP14 −3.800  226 1.300  452  87（17.68）  59（11.99） 20（4.07） 326（66.26） 
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图 1  杜仲 TCPs 三级结构预测 
Fig. 1  Tertiary structure prediction of E. ulmoides TCPs

2.3  杜仲 TCPs 蛋白系统进化分析 
利用 MEGA 6.0 分析软件，对 14 个杜仲

EuTCPs，22 个水稻 OsTCPs[24]，24 个拟南芥

AtTCPs[25]和 19 个毛竹 PheTCPs[26]蛋白进行 1000
次重复搜索，构建系统进化树。结果如图 2 所示：

79 个 TCPs 蛋白分为 Class I 和 Class II 2 个大亚家

族，其中 Class I 又称为 PCF 亚家族；Class II 亚家

族进一步划分为 CYC/TB1 和 CIN 亚家族。PCF 亚

家族所包含 TCPs 成员数量最多，含有 40 个 TCPs
蛋白，5 个 EuTCPs，13 个 AtTCPs，10 个 OsTCPs
和 12 个 PtTCPs，其次是 CIN 亚家族，由 29 个 TCPs
蛋白组成，CYC/TB1 亚家族所含蛋白数量最少，仅

包含 10 个 TCPs 蛋白，3 个 AtTCPs，3 个 EuTCPs，
3 个 OsTCPs，1 个 PheTCPs。

 
利用 MEGA 6.0 的邻接法构建系统进化树，不同物种 TCPs 蛋白用不同颜色标记，蓝色三角形代表拟南芥，红色圆形代表水稻，蓝绿色菱形代

表毛竹，杜仲 TCPs 蛋白由绿色菱形标记 
The phylogenetic tree was generated with MEGA 6.0 software using the neighbour-joining method, TCP proteins from the different species were marked 
with different colored dots, blue triangles represented Arabidopsis, red cycles represented rice, blue-green diamond represented moso bamboo, and E. 
ulmoides TCPs proteins were marked by green rhombuses 

图 2  杜仲、水稻、拟南芥和毛竹 TCPs 蛋白系统进化树 
Fig. 2  Phylogenetic tree of TCP proteins from E. ulmoides, rice, Arabidopsis and moso bamboo

EuTCP1         EuTCP2          EuTCP3         EuTCP4 

EuTCP5         EuTCP6           EuTCP7        EuTCP8 

EuTCP9        EuTCP10          EuTCP11       EuTCP12 

EuTCP13        EuTCP14 
E TCP14 
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2.4  杜仲 TCPs 结构域序列分析 
为了分析杜仲 TCP 转录因子家族保守结构域

序列特征，利用 DNAMAN7.0 工具对杜仲、拟南

芥和水稻 TCP 家族成员氨基酸序列进行比对，结

果如图 3 所示，杜仲 TCP 结构域氨基酸分布与拟

南芥和水稻十分相似，14 个杜仲 TCP 家族成员均

含有完整的非典型性 bHLH 结构域，暗示杜仲

TCP 结构域高度保守性。BASIC 区域由 19 个氨

基酸组成，其中有 9 个氨基酸是高度保守的，HLH
区域含有 5 个高度保守的氨基酸。杜仲 TCP 转录

因子家族有 5 个蛋白（EuTCP1、EuTCP4、EuTCP6、
EuTCP10 和 EuTCP12）BASIC 区域缺少 4 个氨基

酸，图 2 系统进化树结果显示，他们均属于 Class 
I 亚家族，其余蛋白均属于 Class II 亚家族，这与

前人研究结果相一致[2]，表明杜仲 TCP 转录因子

家族进化的保守性。

 
结构域名称在序列上方标记，黑色横线代表该区域的范围。黑色表示氨基酸是保守的，红色和蓝绿色表示氨基酸是相似的，无颜色表示氨基

酸保守性较低 
The structural domain names were marked above the sequences, with the black line representing the range of the region. Conserved amino acids were in 
black, similar amino acids were in red and turquoise, absence of color indicated amino acids were less conserved. 

图 3  拟南芥、水稻和杜仲 TCP 蛋白保守结构域氨基酸序列比对 
Fig. 3  Alignment of amino acid sequences in conserved domains from members of TCP proteins of Arabidopsis, rice, and E. 
ulmoides

2.5  杜仲 TCP 转录因子家族基序分析 
为了解析 EuTCPs 基因结构多样性和进化关

系，利用 MEME 在线软件对 EuTCPs 转录因子家族

进行基序分析。结果如图 4 所示，EuTCPs 转录因

子分为 3 个亚家族（PCF、CYC/TB1 和 CIN），进

化关系与图 2 结果相一致，20 个保守基序，分别命

名为 Motif 1～Motif 20，14 条 EuTCPs 蛋白均含有

Motif 1 基序，表明均属于 TCP 转录因子家族。同

一亚家族 EuTCPs 蛋白基序具有高度相似性，CIN
亚家族均含有 Motif 1 和 Motif 2，PCF 亚家族成员

均含有Motif 1和Motif 19，表明同一亚家族EuTCPs
可能具有相似的功能。不同亚家族基序存在显著差

异，有些 Motifs 只在特定亚家族中存在，例如，

Motif 3～Motif 6 只存在于 PCF 亚家族，只有

CYC/TB1 亚家族含有 Motif 7 和 Motif 9，暗示某些

基序在亚家族功能特异性方面发挥重要作用。 
2.6  杜仲 TCPs 启动子顺式作用元件分析 

为了探索 EuTCPs 基因功能和表达调控模式，

利用Plant CARE在线分析软件对EuTCPs起始密码

子（ATG）上游 2000 bp 序列进行顺式作用元件分

析，结果如图 5 所示，EuTCPs 启动子中不仅含有

基本顺式作用元件，还存在 4 种类型元件：（1）激

素调控元件，如赤霉素响应元件 ABRE；生长素响

应 元 件 AuxRR-core ； 水 杨 酸 响 应 元 件

CGTCA-motif；（2）光响应元件，如 Box 4、G-box、
G-Box、GT1-motif、GATA-motif 等；（3）胁迫响应

元件，如干旱胁迫响应元件 MBS，低温响应元件：

LTR 和厌氧胁迫相关元件 ARE 等；（4）生理响应

元件，如 O2-site、CAT-box 等，推测 EuTCPs 可能

在杜仲生长发育、胁迫响应、激素调节以及光周期

调控中发挥重要作用。EuTCPs 基因中光响应元件

数量最多，共有 135 个，其中 G-box 元件有 38 个，

含有 28 个 Box 4 元件，暗示 EuTCPs 基因的转录可

能受光周期调控。EuTCPs 启动子区域含有 44 个

ABRE元件和25个ARE元件（图5-B），表明EuTCPs
可能参与 ABA 调节和厌氧调控。

BASIC               HELIX I    LOOP      HELIX II 

AT1G67260 
Os01g0213800 
EuTCP1 
EuTCP2 
EuTCP3 
EuTCP4 
EuTCP5 
EuTCP6 
EuTCP7 
EuTCP8 
EuTCP9 
EuTCP10 
EuTCP11 
EuTCP12 
EuTCP13 
EuTCP14 
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A-利用 MEGA 6.0 的邻接法构建 EuTCP 基因家族系统进化树  B-EuTCPs 基因结构分析  C-保守基序氨基酸分布 
A-the phylogenetic tree of EuTCP gene family was generated with MEGA 6.0 software using the neighbour-joining method  B-the gene structure 
analysis of EuTCPs  C-conserved motif amino acid distribution. 

图 4  EuTCPs 蛋白保守基序分析 
Fig. 4  Conservative motif analysis of EuTCP proteins

 
A-每个 EuTCP 基因启动子区域顺式作用元件的数目  B-顺式作用元件数量和含有顺式作用元件 EuTCPs 基因数量 
A-the number of cis-acting elements in the promoter region of each EuTCP gene  B-the number of cis-elements and the EuTCP genes containing 
cis-acting elements 

图 5  EuTCPs 启动子顺式作用元件分布 
Fig. 5  Cis-elements distributed in promoters of EuTCPs
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2.7  杜仲 TCP 基因家族表达模式分析 
为了解析 EuTCPs 基因在杜仲叶片不同发育

时期及胶形成中的功能，根据转录组数据，检测

EuTCPs 基因的表达模式（图中显示基因编号与文

章中基因命名一致）。结果如图 6、7 所示，不同

EuTCPs 基因在杜仲叶片不同发育时期及胶含量

中表达丰度存在显著差异，大部分 EuTCPs 基因

在杜仲叶片发育时期表达丰度较低，有 2 个

EuTCPs 基因（EuTCP11 和 EuTCP14）在杜仲叶

片中未检测到，推测 EuTCP11 和 EuTCP14 在杜

仲叶片中不发挥作用。EuTCPs 基因在杜仲叶片不

同发育时期表达趋势不尽相同，暗示 EuTCPs 在

杜仲叶片发育中具有不同的功能， 5 个基因

（EuTCP1、EuTCP7、EuTCP8、EuTCP9、EuTCP13）
在杜仲叶芽中表达量最高， 4 个（EuTCP2、
EuTCP3、EuTCP6、EuTCP12）基因在初生叶中

表达丰度最高，3 个基因（EuTCP4、EuTCP5 和

EuTCP10）在老叶中转录水平最高。 
为了预测 EuTCPs 在杜仲胶形成中的功能，利

用不同胶含量的转录组数据，检测 EuTCPs 基因的

转录水平。结果如图 7 所示，大部分 EuTCPs 在杜

仲不同胶含量中表达水平较低，并且低胶含量叶片 

 
T01～T03-叶芽  T04～T06-初生叶  T3-1～T3-3-幼叶  T4-1～T4-3-老叶；热图右侧为色标，蓝色表示低表达丰度，红色表示高转录水平 
T1-1—T1-3-leaf buds  T2-1—T2-3: growing leaves  T3-1—T3-3-young leaves  T4-1—T4-3-old leaves; The color scale was shown at the above of 
the heat map, blue indicated lower, red indicated high transcription levels 

图 6  EuTCPs 基因在杜仲叶片不同发育时期的表达模式 
Fig. 6  Expression patterns of EuTCPs genes at different development stages of E. ulmoides leaves. 

 
L-1～L-3-低胶含量叶片  H-1～H-3-高胶含量叶片；热图上方为色标，蓝色表示低转录水平，红色表示高转录水平 
L-1—L-3-leaves with low gum content  H-1—H-3-leaves with high gum content; The color scale was shown at the above of the heat map, blue 
indicated lower, red indicated high transcription levels 

图 7  EuTCPs 基因在杜仲不同胶含量叶片中的表达模式 
Fig. 7  Expression pattern of EuTCPs genes in leaves with different gum content
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中的转录水平低于高胶含量叶片，例如：EuTCP10
在高胶含量叶片中的 FPKM 平均值是 17.25，在低

胶含量叶片中为 7.26，EuTCP4 在高胶含量中的转

录水平是 24.26，在低胶中为 5.05，推测 EuTCPs
在杜仲胶形成过程中发挥正调控作用。 
2.8  杜仲 TCPs 蛋白互作网络预测 

表达模式结果显示，EuTCP3 在杜仲叶片不同

发育阶段和胶含量中表达量均较高，特别在初生叶

中，FPKM 值为 111，暗示 EuTCP3 在杜仲叶片发

育和胶形成过程中发挥重要作用。为了检测

EuTCP3 与其他蛋白的互作关系，利用 STRING 数

据库，预测 EuTCP3 的互作蛋白。结果如图 8 所示，

EuTCP3 可以与 10 个蛋白发生相互作用，其中 7 个

属于 EuTCP 基因家族，参与种子萌发、生物钟调节、

细胞周期以及蛋白转录调控。MYB-like 转录因子，

在发育种子的原花青素积累中发挥关键的决定性作

用，LOB 转录因子 AS2，是叶片正面细胞增殖负调

控因子，调节叶片对称层的形成和脉络的建立，

AN1-like（SAP11）锌指蛋白，参与植物非生物胁

迫响应[27]，推测 EuTCP3 可能与其他蛋白相互作用

共同参与杜仲叶片生长发育以及胁迫响应。 
利用 Cytoscape 3.7.0 软件，构建 EuTCP 转录因

子家族共表达调控网络。结果如图 9 所示，调控网

络中共有 11 个节点（代表 EuTCPs 蛋白）和 35 条

边（代表蛋白质之间的相互作用），表明 14 个

EuTCPs 中有 11 个蛋白存在互作关系，其中

EuTCP3、EuTCP5 和 EuTCP8 蛋白互作数量最多，

均与8个EuTCPs蛋白存在互作关系，暗示EuTCP3、
EuTCP5、EuTCP8 可能处于 EuTCP 基因家族核心

位置，EuTCP1、EuTCP10、EuTCP11 和 EuTCP14
与 7 个 EuTCPs 蛋白互作，EuTCP4 和 EuTCP6 预测

与 5 个 EuTCPs 蛋白互作，EuTCP7 与 4 个 EuTCPs
蛋白互作，EuTCP9 与 2 个 EuTCPs 蛋白发生互作

关系。 
3  讨论 

杜 仲 是 绞 木 目 （ Garryales ） 杜 仲 科

（Eucommiaceae）杜仲属 Eucommia L.中唯一现存的

一个种，是我国主要天然橡胶树种，也是重要的木

本油料和名贵中药材[28]，药理作用广泛[29]，主要分

布于我国的陕西、湖南、贵州、云南、四川、江西

等地区[30]。TCP 蛋白是植物特有的参与生长发育、

非生物胁迫、叶片衰老、侧枝形成、花粉发育等多

种生物学过程的一类转录因子[13,31]。目前为止，TCP  

 
图 8  EuTCP3 蛋白互作网络 

Fig. 8  Interaction network of EuTCP3 

 

图 9  EuTCP 基因家族蛋白互作预测 
Fig. 9  Prediction of protein interactions between EuTCP 
gene family 

基因家族已在多个物种中进行了报道，拟南芥中有

24 个 AtTCPs[25]，水稻含有 22 个 OsTCPs[24]，玉米

中存在 29 个 ZmTCPs 成员[32]，棉花中包含 38 个

GrTCPs[33]，番茄中有 30 个 SlTCPs[34]，黄瓜中存在

22 个 CsTCPs[35]，柑橘中含有 20 个 CsTCPs[36]，西

瓜中有 27 个 ClTCPs[37] ，葡萄中包含 18 个

VvTCPs[38]，苹果中 52 个 MdTCPs[39]，菠萝中有 9
个[40]、毛竹中存在 19 个 PheTCPs[26]等。本研究以

杜仲基因组数据为基础，利用生物信息学方法，从

杜仲基因组中共鉴定到 14 个 EuTCPs 基因，分为 3
个亚家族，这与前人研究结果相一致。PCF 亚家族

包含 5 个 EuTCPs 蛋白，CYC/TB1 亚家族含有 3 个，
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6 个 EuTCPs 蛋白属于 CIN 亚家族。序列比对结果

显示，14 个 EuTCPs 与拟南芥、水稻 TCP 蛋白结构

域具有高度的相似性，N 末端均含有非典型的

basic-helix-loop-helix 结构域（图 3），基序分析发现，

Motif 1 基序存在于所有 EuTCPs 转录因子（图 4），
表明他们均属于 TCP 转录因子家族，在基因进化过

程中具有较保守性。根据保守结构域是否含有 4 种

氨基酸残基，将 TCP 基因家族分为 2 个亚家族，

Class I 亚家族保守结构域含有 16 个氨基酸残基，

Class II 亚家族 TCP 结构域包含 20 个氨基酸，保守

结构域外含有促进蛋白质相互作用的精氨酸富集 R
结构域[1]，EuTCP3、EuTCP5、EuTCP7 和 EuTCP9
均含有 motif 8（R 结构域），与 AtTCPs、OsTCPs[24]、

BpTCPs[41]、VvTCPs[37]、PmTCPs[42]和 FvTCPs[43]

等具有相似性，推测 EuTCP3、EuTCP5、EuTCP7
和 EuTCP9 可能具有相似的功能。 

聚类分析结果显示，EuTCP4 与 AtTCP20 聚为

同一分支，AtTCP20 参与调节拟南芥细胞扩张、分

裂和分化，在硝酸盐诱导的系统信号通路中发挥重

要作用[44]，菊花 CmTCP20 为 AtTCP20 的同源基因，

超表达 CmTCP20 增加转基因菊花和拟南芥的侧根

数量和长度[45]。EuTCP10 是 AtTCP14 的同源基因，

AtTCP14 主要在胚胎维管组织中表达，促进幼嫩节

间细胞增殖，抑制叶片细胞扩增，attcp14 突变体提

高种子萌发对外源脱落酸和多效唑的敏感性，

AtTCP14 参与激活拟南芥胚胎生长[46]，CmTCP14
异源转化拟南芥导致细胞周期相关基因下调表达，

抑制器官大小，叶绿素和类胡萝卜素含量升高，延

长花期，延缓叶片衰老[47]。EuTCP6 和 EuTCP12 聚

为同一分支的 AtTCP7、AtTCP8、AtTCP21、AtTCP22
和 AtTCP23 均在拟南芥幼嫩叶片中表达，与野生型

相比，attcp23 突变体增加叶片面积，tcp8-1、tcp15-1、
tcp22-1、tcp23-1 四重突变体和 tcp8-1、tcp15-1、
tcp22-1、tcp23-1、tcp21-1 五重突变体莲座叶数目减

少，叶片增大[48]。EuTCP14 为 AtTCP4 的同源基因，

AtTCP4 在幼苗子叶中表达，激活 SAUR16 和 SAUR50
的光响应表达，通过光敏色素相互作用因子（PIFs）
调节 AtTCP4 与 SAUR14、SAUR16 和 SAUR50 启动子

的结合，黑暗条件下 PIF3 抑制 AtTCP4 与上述启动子

的结合[49]。AtTCP4 与 CONSTANS（CO）启动子结合，

黄昏前后诱导 CO 基因表达，AtTCP4 与细胞核中另

一个开花调节因子 GIGANTEA（GI）结合，诱导 CO
以 GI 依赖方式表达，调节发育和开花调控[50]。

EuTCP3 与 AtTCP2 互为同源基因，超表达 AtTCP2
导致转基因拟南芥在光依赖条件下下胚轴矮小，特

别是蓝光条件下，AtTCP2 与隐花色素蛋白（CRY1）
互作，正调控 HYH 和 HY5 基因表达[51]。AtTCP17
与 EuTCP3 亲缘关系最近，AtTCP17 在阴暗条件下

显著积累，AtTCP17 及其同源基因 AtTCP5 和

AtTCP13 通过 PIF 依赖和独立途径诱导生长素生物

合成，在介导阴暗诱导下胚轴伸长中发挥重要作用。

白光下，tcp5、tcp13、tcp17 三重突变体（3tcp）表

现出下胚轴缺陷；阴暗条件显著降低 3tcp 下胚轴伸

长，TCP17 与 PIFs 和 YUCCAs 的启动子结合，诱

导生长素表达[52]，推测 EuTCPs 转录因子在杜仲生

长发育、激素调节和开花调控中发挥重要作用。 
综上所述，本研究以杜仲全基因组数据为背景，

对杜仲 TCP 转录因子家族进行了全面的生物信息

学分析，共鉴定出 14 个 EuTCPs，分为 Class I 与
Class II 2 大类，进一步划分为 3 个亚家族（PCF、
CYC/TB1 和 CIN）。理化性质分析显示，EuTCPs
编码 139～492 个氨基酸，理论等电点分布于 5.54～
9.72，相对分子质量为 18 880～53 620，亚细胞定位

于细胞核中，均为亲水性蛋白，二级结构以 α-螺旋

和无规则卷曲为主，均含非典型 bHLH 保守结构域。

表达模式分析显示，EuTCPs 基因家族在杜仲叶片

发育中具有不同的表达模式，EuTCPs 在高胶含量

中的转录水平高于低胶含量，推测 EuTCPs 在杜仲

胶形成中发挥正向调控作用，本研究为深入探索

EuTCPs 基因功能奠定理论基础。 
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