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工业大麻 TCP 基因家族的鉴定及表达分析2 
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摘  要：目的  TCP 基因家族在植物叶片发育、侧枝形成、花器官形成、植物激素合成与信号转导等生理过程中发挥着

关键的作用。对工业大麻 Cannabis sativa TCP 基因进行全基因组鉴定及表达分析为工业大麻 TCP 基因家族的功能分析提

供科学参考。方法  基于已发布的工业大麻基因组，利用生物信息学方法对工业大麻 TCP 基因家族成员进行鉴定并对其理化性

质、基因结构、以及表达模式进行分析。结果  共鉴定出 17 个工业大麻 TCP 基因（CsTCP1～CsTCP17）分为 2 类 3 个亚科（PCF、

CIN 和CYC/TB1），编码的氨基酸长度在 163～585 aa，蛋白质相对分子质量为 18 310～64 070，蛋白等电点介于 4.99～9.36，亚

细胞定位大部分为细胞核。共线性进化分析发现，工业大麻与拟南芥、番茄、水稻分别存在 9、20 和 6 对同源基因。顺式元件预

测结果表示光响应元件和脱落酸元件在 TCP 基因启动子区域分布广泛。基因表达分析结果表明，工业大麻 TCP 基因的表达存在

组织特异性，大部分在叶和花中高表达。结论  为深入研究工业大麻 TCP 基因家族的功能奠定了基础，进一步阐明了 TCP 基因

可能参与工业大麻生长发育的各个阶段，并对工业大麻的药用资源发展提供理论基础。 
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Abstract: Objective  The TCP gene family plays a crucial role in plant development and physiological processes. This study 

provides a scientific reference for the functional analysis of the TCP gene family in Gongyedama (Cannabis sativa) through . 

Methods  Based on the published C. sativa genome, bioinformatics methods were used to identify the TCP gene family 

members of C. sativa and analyze their physicochemical properties, gene structure, and expression patterns. Results  A total 

of 17 C. sativa TCP genes (CsTCP1—CsTCP17) were identified, divided into two categories and three subfamilies (PCF, CIN, 

and CYC/TB1), encoding amino acid lengths ranging from 163—585 aa, protein molecular weights ranging from 18 310 to 64 

070, protein isoelectric points ranging from 4.99 to 9.36, and most of subcellular localization in the nucleus. Collinearity analysis 

showed that C. sativa had 9, 20, and 6 homologous genes with Arabidopsis, tomato and rice, respectively. The predicted results 

of cis elements indicated that there were more light responsiveness and abscisic acid elements in TCP gene promoter area. The 

results of gene expression analysis indicated that the expression of C. sativa TCP gene was tissue specific, with higher expression 

in leaves and flowers. Conclusion  This study lays the foundation for in-depth research on the functions of the TCP gene 

family in C. sativa, further elucidates the possible involvement of TCP genes in various stages of C. sativa growth and 

development, and provides a theoretical basis for the development of medicinal resources of C. sativa. 
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大麻 Cannabis sativa L.是二倍体（2n＝20）

一年生草本植物隶属于大麻科大麻属，分布于世

界各地[1-2]。大麻在历史上被广泛应用于药用、食

品和纤维等领域，具有悠久的历史。根据中医传

统，大麻果实被称为“火麻仁”，最早见于《神农

本草经》，它被认为有润肠通便和滋养作用，并对

消化系统、心血管系统和中枢神经系统具有一定

的药理作用[3]。因此，它可以用于治疗肠燥便秘、

风湿性疼痛等疾病。此外，大麻还富含 90 多种不

饱和脂肪酸，具备药食两用的功能[4-5]。大麻的根

部常被用于治疗炎症和疼痛 [6]。而雌性大麻花序

表面的分泌型腺毛则富含大麻素 [7]，这些物质具

有药用或娱乐特性。值得一提的是，大麻还富含

植物纤维，其茎材可用于纤维生产，是制造高品

质纺织品和造纸的优质原料 [8]。在数千年的人工

驯化和野生栽培过程中，种植者培育出多个品种

的大麻，主要用于药物和纤维制品[9]。总的来说，

大麻在不同部位的应用广泛且多样化，为人类提

供了重要的药用价值和经济效益。 

TCP 转录因子是植物特有的蛋白家族，最早于

20 世纪 90 年代末被描述[10-11]。TCP 是最早发现的

3 个物种中的基因名称的首字母缩写：来自玉米 Zea 

mays 的 TB1（大刍草 BRANCHED 1）[12]，来自金

鱼草（金鱼草）的环形棘皮纲（CYC）[13]，以及

来自水稻 Oryza sativa L.的 Proliferating cell factor 

1 和 2（PCF1 和 2）[11]。TCP 基因在植物界中高

度保守，含有一个保守的非典型碱性-螺旋-环-螺

旋（bHLH）保守结构域，由 58～62 个氨基酸残

基组成，参与 DNA 结合、蛋白质与蛋白质的相互

作用和蛋白质的核定位[11]。根据 TCP 结构域的序

列相似度不同，可以将其分为 2 类：I 类（也称为

PCF 类[14]或 TCP-P 类[15]）和 II 类（也称为 TCP-

C 类）。与 II 类蛋白质相比，I 类蛋白质的基本结

构域中有 4 个氨基酸的缺失，而 II 类也可以根据

TCP 结构域内的差异进一步细分为 2 个分支[11]：

CIN 和 CYC/TB1。有研究表明，I 类 TCP 基因主

要参与促进细胞增殖和植物生长，如水稻中的

PCF1/PCF2 和 拟 南 芥 中 的 TCP20[16-17] ， 而

CYC/TB1 进化枝（或 ECE 进化枝）包括主要参与

腋生分生组织发育（产生花和侧枝）的基因，如斑

叶草中的 CpCYC1/2[18]可以和玉米中的 BAD1[19]

可以调控叶夹角。 

TCP 基因家族作为植物特有的转录因子，广

泛参与植物分支生长发育调控，已在拟南芥 [20]、

烟草[21]等模式植物以及杜仲[22]、薏苡[23]、人参[24]和

藜麦[25]等药用植物中被鉴定。以生产火麻仁为目标

的大麻品种需要更多分枝及花序形成，以达到高产

需求。TCP是植物分枝发育和花发育重要调控因子，

因此，研究大麻 TCP 具有重要意义。然而关于大麻

TCP 基因家族的鉴定及分析尚未报道，本研究在大

麻基因组及转录组数据基础上，通过生物信息学技

术对大麻 TCP 基因家族进行鉴定和分析，为后续研

究大麻 TCP 基因功能提供科学基础及参考依据，为

工业大麻分子育种提供理论支持。 

1  材料 

本研究使用的雌性大麻 CBDRx 的全基因组和

注释文件（GCA_900626175.1）以及水稻、金鱼草、

玉米 TCP 基因序列信息，参考序列来源于 NCBI

（https://www.ncbi.nlm.nih.gov）网站，拟南芥基因组

数据来源于 TAIR 在线数据库（ https://www. 

arabidopsis.org）。番茄和水稻基因组数据分别来源

于 https://solgenomics.net/和 http://rapdb.dna.affrc.go. 

jp/download/irgsp1.html。工业大麻 C. sativa L.的叶、

花、茎和种子转录组数据由本课题组测序获得。 

2  方法 

2.1  工业大麻 CsTCP 基因家族成员及理化性质鉴定 

采用 2 种方法在工业大麻中鉴定 TCP 基因家

族成员，首先，利用 TBtools 进行工业大麻和拟南

芥的双向 blast 去预测大麻中的 TCP 成员，然后使

用 Pfam 数 据 库 （ http://pfam-legacy.xfamorg/ 

family/browse）中的 TCP 结构域（PF03634）进一步

筛选 TCP 家族成员，最后去除 2 种方法中的重复转

录本后获取 CsTCP 蛋白序列。采用 ExPASy 在线网

站（https://web.expasy.org/protparam/）对 CsTCP 蛋

白 理 化 性 质 进 行 预 测 。 在 WoLF PSORT

（https://wolfpsort.hgc.jp）网站对 CsTCP 蛋白进行亚

细胞定位。 

2.2  工业大麻 CsTCP 基因家族系统进化分析 

利用 MEGA 6.0 软件中的 MUSCLE 对氨基酸

序列进行比对。以工业大麻和拟南芥 TCP 家族成员

为研究对象，采用 1000 个 bootstrap 的邻接法

（neighbor-joining，NJ）构建系统发树。并利用 iTOL

在线工具进一步对系统发育树进行美化。 

2.3  工业大麻 CsTCP 基因保守基序及基因结构分析 

通 过 MEME 数 据 库 （ https://meme-suite. 

org/meme/）对 CsTCP 的蛋白保守基序进行预测，
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使用 CDD 在线网站（https://www.ncbi. nlm.nih.gov/ 

cdd）对CsTCP的蛋白结构域进行预测。使用TBtools

软件将蛋白保守基序、保守结构域和其系统进化树

整合及可视化作图。 

2.4  工业大麻 CsTCP 基因顺式作用元件预测 

通过 TBtools 使用基因组序列和结构注释文件

分别提取 17 个 CsTCP 基因上游各 2000 bp 序列作

为启动子区域。然后对启动子区的顺式作用元件的

预测通过 PlantCare（https://www.plantcare.co.uk/）进

行，将预测结果进行可视化作图。 

2.5  工业大麻 CsTCP 基因染色体及共线性分析 

使用 TBtools 软件分析工业大麻的基因组注释

文件，提取每个 TCP 基因的在染色体上的位置信息

并进行可视化绘制。从 NCBI 网站下载拟南芥、工

业大麻的全基因组数据，从 https://solgenomics.net/

和 http://rapdb.dna.affrc.go.jp/download/irgsp1.html

网站分别下载水稻和番茄的全基因组数据，使用

TBtools 软件对其共线性关系进行可视化处理。 

2.6  工业大麻 CsTCP 基因差异表达分析 

使用 Dinamed kush CBD autoflowering（Diku）

的花、叶、苞片、茎、种子和根的转录组数据计算

CsTCP 基因的表达量（FPKM），并运用 TBtools 软

件绘制热图，进行基因聚类和差异表达模式分析。

根据 RNAseq 数据，选取 CsTCP1、CsTCP9、

CsTCP16、CsTCP17 进行 Real-time PCR 验证分析。

使用 Quick RNA isolation Kit（0416-50，华越洋有限

公司）试剂盒对工业大麻的根、茎、叶、花、苞片、

种子进行 RNA 提取，然后用 HiScript II Q RT 

SuperMix for qPCR（R223-01，Vazyme）试剂盒反转

录得到对应组织的 cDNA。利用 NCBI 设计引物（表

1），用 AceQ qPCR SYBR Green Master Mix（Q111-

02，Vazyme）试剂盒进行 Real-time PCR 分析，反

应程序为 95 ℃预变性 3 min，95 ℃变性 10 s，60 ℃

退火 15 s，72 ℃延伸 15 s，循环 40 次。 

3  结果与分析 

3.1  CsTCP 基因家族成员鉴定 

通过与拟南芥 TCP 基因家族双向比对以及

Pfma 网站结构域筛选，去除重复及冗余后共鉴定

到 17 个大麻 CsTCP 基因，按照染色体位置将其

命名为 CsTCP1～CsTCP17。利用 ExPASy 在线

网站对鉴定到的 CsTCP 蛋白的基本理化性质

进行分析（表 2）。研究发现，所有的 CsTCP 蛋  

表 1  qRT-PCR 引物 

Table 1  Primers for qRT-PCR 

引物 正向 (5’-3’) 反向 (3’-5’) 长度/bp 

CsTCP1 TCCCCATGTGGACCATACCT AAACGGTGTCGCTGAGTTCT 146 

CsTCP9 TGACGGTGTTTCGGTAGTCG ATCGTCTGCTGCTGGACAAA 171 

CsTCP16 TCTTTCTTAGGCAGCGGTGG TCCAGGAGGGCATACCAAGA 159 

CsTCP17 TGTTTCACAACAGGGTGCCT ACTCCCTCCTCCAACTCCTC 103 

表 2  CsTCP 基因家族成员基本信息 

Table 2  Information of CsTCP gene family 

基因号 转录本登录号 重命名 氨基酸数目 相对分子质量 等电点 亚细胞定位 

gene-LOC115706624 rna-XM_030634337.1 CsTCP1 380 40 941.1 7.08 细胞核 

gene-LOC115709774 rna-XM_030637982.1 CsTCP2 467 49 382.5 7.07 细胞核 

gene-LOC115711674 rna-XM_030640047.1 CsTCP3 476 53 730.3 6.29 细胞核 

gene-LOC115709028 rna-XM_030637061.1 CsTCP4 368 40 545.7 9.36 细胞核 

gene-LOC115714915 rna-XM_030643673.1 CsTCP5 264 28 415.6 9.07 细胞核 

gene-LOC115715920 rna-XM_030644597.1 CsTCP6 246 26 428.7 4.99 细胞质 

gene-LOC115719378 rna-XM_030648397.1 CsTCP7 569 59 701.9 7.00 细胞核 

gene-LOC115722085 rna-XM_030651206.1 CsTCP8 437 46 213.9 8.83 细胞核 

gene-LOC115725189 rna-XM_030654624.1 CsTCP9 163 18 314.2 5.51 细胞核 

gene-LOC115697611 rna-XM_030624683.1 CsTCP10 396 43 606.5 6.20 细胞核 

gene-LOC115697072 rna-XM_030623981.1 CsTCP11 585 64 071.9 7.40 细胞核 

gene-LOC115700557 rna-XM_030628127.1 CsTCP12 436 46 212.9 7.83 细胞核 

gene-LOC115699317 rna-XM_030626663.1 CsTCP13 469 53 152.0 7.40 细胞核 

gene-LOC115700694 rna-XM_030628320.1 CsTCP14 377 40 809.4 6.25 细胞核 

gene-LOC115698877 rna-XM_030626081.1 CsTCP15 419 46 781.7 7.83 细胞核 

gene-LOC115701300 rna-XM_030629052.1 CsTCP16 433 48 763.9 5.93 细胞核 

gene-LOC115699632 rna-XM_030627136.1 CsTCP17 329 35 150.9 8.54 细胞核 
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白质氨基酸大小范围为 163～585，蛋白质相对分

子质量为 18 310～64 070，此外这些 CsTCP 蛋白

的等电点介于 4.99～9.36。亚细胞定位预测显示，

全部的 CsTCP 基因家族成员大部分在细胞核中，

与其他物种中 TCP 基因家族成员理化性质相近

（表 2）。 

3.2  CsTCP 基因家族成员的系统进化分析及分类 

为了研究 CsTCP 与其他植物物种 TCP 之间的进

化关系，基于 CsTCP 基因家族成员的多样性，将工业

大麻、拟南芥、水稻、玉米、金鱼草的 TCP 基因共同

构建系统发育树，以拟南芥 TCP 基因家族的分类方法

为参考将 CsTCP 分为 3 个亚家族（图 1）。大麻中 3

个亚家族的分布情况为 PCF 亚家族有 8 个成员，其中

CsTCP8 和 CsTCP7 聚在一个分支，CsTCP12、

CsTCP2、CsTCP17 和 CsTCP5 聚在一个分支，CsTCP1

和 CsTCP6 聚为一支。CIN 亚家族有 6 个成员，其中

CsTCP10、CsTCP14、CsTCP9 和 CsTCP11 在一个分

支上，CsTCP4 和 CsTCP16 在同一分支。CYC 亚家族

有 3 个成员，CsTCP3、CsTCP13 和 CsTCP15 与拟南

芥、水稻和金鱼草的 CYC 亚家族的成员聚为一支。 

 

红色字体代表 CsTCP 基因，AT-拟南芥  Os-水稻  Am-金鱼草  Zm-玉米 

Red font represents CsTCP gene, AT-Arabidopsis  Os-rice  Am-snapdragon  Zm-corn 

图 1  CsTCP 基因家族系统发育分析 

Fig. 1  Phylogenic tree of CsTCP family 

3.3  CsTCP 基因的染色体定位及共线性分析 

根据工业大麻基因组数据对 CsTCP 基因家族

成员进行染色体定位分析（图 2），发现 17 个 CsTCP

基 因 不 均 匀 的 分 布 在 9 条 染 色 体 上 ， 而

NC_044370.1 染色体上没有 CsTCP 基因，其余染色

体上都有不同数量的 CsTCP 基因。NC_044379.1 染

色体上分布的 CsTCP 基因最多为 6 个，其次为

NC_044372.1 染色体，有 3 个 CsTCP 基因分布在该

染色体上，有 2 个 CsTCP 基因分布在 NC_044378.1

染色体，其余染色体上均含有 1 个 CsTCP 基因。 

为了更深入的探究 CsTCP 基因的结构和功能之

间的相关性，以及阐明不同物种之间的进化关系，对

工业大麻、拟南芥、水稻、番茄进行共线性分析（图

3），彩色线代表其他物种中基因与 CsTCP 基因具有

共线性，其中拟南芥有 9 个、番茄有 20 个、水稻有 6

个与大麻TCP 存在共线性基因对。其中有 4 个CsTCP

基因（CsTCP1、CsTCP10、CsTCP11、CsTCP17）在

这 4 个物种中共同发生了基因组共线性。此外，CsTCP

基因组内部发生了 2 次共线性事件，其中有一对

CsTCP11/CsTCP13 发生在相邻的染色体上，另外一对

为 CsTCP5/CsTCP17（图 2）。以上结果表明 TCP 基因

家族在不同物种中的具有一定进化保守性。
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黑色字体为染色体名称及 CsTCP 名称，蓝色的线代表 CsTCP 种内共线性基因 

black font represents the chromosome name and the CsTCP name, blue line represents the CsTCP intraspecific collinearity gene 

图 2  CsTCP 基因染色体分布情况 

Fig. 2  Chromosomal distribution of CsTCP 

 

图 3  CsTCP 共线性分析 

Fig. 3  Collinearity analysis of CsTCP

3.4  CsTCP 基因家族保守结构域和基因结构分析 

基因保守结构域通常与特定功能相关，例如转

录激活/抑制、核定位和蛋白质相互作用。因此，利

用 MEME 网站鉴定了 CsTCP 蛋白的保守结构域，

并选择了 10 个保守基序进行进一步分析（图 4）。

结果表明 Motif1 和 Motif 6 2 个保守基序在所有的

CsTCP 均分布，但是没有 CsTCP 包含所有的 10 个

保守基序，表明这 2 个基序在 CsTCP 蛋白序列中分

布最广、保守程度最高（图 4-A）。所有的 CsTCP 蛋

白均包含 TCP 保守结构域（图 4-B）。另外，在所有

的 CsTCP 中均存在不同程度的保守基序变异现象，

但每个 CsTCP 含有 3～10 个保守基序。 

为了进一步解析 CsTCP 基因的结构多样性，对

CsTCP 中的内含子、外显子进行了研究（图 4-C），结

果显示 CsTCP 中的内含子数量为 0～2 不等，其中

CsTCP1、CsTCP2、CsTCP12、CsTCP8、CsTCP13、

CsTCP10 和CsTCP9 没有内含子，其余均含有内含子。

这些CsTCP 中都至少有 2 个外显子，CsTCP11 有 5 个

外显子。CsTCP 基因的内含子和外显子分布结构紧密

相连，高度保守，为基因家族复制研究奠定了基础。 

3.5  CsTCP 基因顺式作用元件预测 

转录因子在控制植物如何响应生物和非生

物胁迫方面很重要，其启动子序列中的各种顺式

调节元件调节基因表达。为了探索 17 个 CsTCP 
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A-保守基序  B-保守结构域  C-基因结构 

A-conserved motif  B-conserved domain  C-gene structure 

图 4   CsTCP 家族功能结构域 

Fig. 4  Conserved motifs and gene structure analysis of CsTCP gene family 

基因在大麻中的潜在功能，预测了其启动子中的

顺式调节元件（起始密码子前 2000 bp）（图 5）。

所有 CsTCP 总共包括 419 个顺式元件。它们参

与了 14 个非生物胁迫，包括光响应性、水杨酸

响应性、防御和胁迫响应性和低温响应性等。每

个启动子中都有大量的光响应性元素占所有顺

式元件的 53%，其数量远远超过其他元素，其次

是脱落酸响应元件，占所有顺式元件的 10.7%，

在所有顺式元件中昼夜节律调控元件占比最少，

仅为 0.5%（图 6）。此外，17 个 CsTCP 中有 9 个

对 MeJA 有反应，有 14 个参与脱落酸反应。此

外，由于参与光响应性，脱落酸响应性，MeJA 响

应性和厌氧诱导调节的 TCP 基因构成了这些基

因的很大一部分，推测这些基因可能在响应这些

胁迫方面发挥重要作用。这些结果可以作为未来

预测基因功能的理论基础。 

3.6  CsTCP 基因表达模式分析 

为了探究 CsTCP基因在工业大麻不同组织的 

 

图 5   CsTCP 顺式作用元件分析 

Fig. 5  The cis-acting elements analysis of the CsTCP 
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图 6   CsTCP 顺式作用元件数量分析 

Fig. 6  Number of cis-acting elements analysis of CsTCP

表达模式，对工业大麻品种的根、茎、叶、花、苞片、

种子的转录组测序数据进行分析。结果表明CsTCP 基

因在 6 个组织中表达模式不同，通过聚类分析发现，

大部分基因在花、叶、苞片中高表达，小部分在根、

茎、种子中高表达（图 7）。CsTCP17、CsTCP8、CsTCP11

在 6 个组织中均有较好的表达，CsTCP1 在种子中几

乎不表达，在其余5个组织中均高表达，在所有CsTCP

基因中花和叶中 CsTCP1 表达量最高。此外 CsTCP9、

CsTCP13、CsTCP3、CsTCP15 在 6 个组织中的表达均

偏低，而这几个基因均属于 CYC/TB1 和 CIN 亚家族。

筛选在组织间有显著差异且表达量较高的 CsTCP1、

CsTCP9、CsTCP16、CsTCP17 4 个基因进行 qRT-PCR

验证，结果显示（图 8），结果显示 4 个基因不同组织

间的表达趋势和转录组结果一致。 

4  讨论 

TCP 基因是植物中一类独特的小分子转录因

子，在激素反应、次生代谢产物积累和生长发育调控 

 

图 7   CsTCP 基因表达模式分析 

Fig. 7  Gene expression pattern analysis of the CsTCP 

 

图 8  CsTCP Real-time PCR 检测 

Fig. 8  Real-time PCR of of the CsTCP 
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中起着重要的作用。TCP 蛋白参与调控植物生命周期

中的许多生长发育过程，如萌发、叶片发育、开花、

花器官发育、枝条生长、花粉发育等，通过其他因子

的互作和不同激素途径的调节发挥作用[26-29]。然而工

业大麻中 TCP 基因的机制尚未得到研究。 

在过去的几十年中，TCP 转录因子的特性和表

达研究取得了很大的进展，提高了人们对 TCP 基

因家族的认识。TCP 基因家族成员已在多个物种

中被鉴定，目前被鉴定到最多的 TCP 基因的是烟

草，多达 63 个[21]，在其他植物中 TCP 基因的数

量在 24～58 个（拟南芥 24 个[30]、小麦 58 个[24]、

水稻 27 个[31]）。本研究在工业大麻基因组中共鉴定

到在工业大麻基因组中共鉴定出 17 个 TCP 转录因

子，基因数量和拟南芥相当，但明显少于烟草和玉

米的 TCP 基因。在不同植物基因组中 TCP 的数量

差异可能与物种是否存在古老的全基因组复制或者

近期的串联重复复制有关。此外，我们还研究了基

因家族的物理化学特征；结果表明，17 个 CsTCP 在

分子量、等电点和氨基酸数量方面表现出较大的差

异，这表明工业大麻在进化过程中发生了变化。 

先前的研究已经证明了内含子在调节基因表达

方面的重要性，因此研究 CsTCP 基因的结构可以揭

示其功能。结果表明，所有 CSTCP 中的内含子范围

为 0～2，几种 CsTCP 具有 1 或 2 个内含子，如

CsTCP6、CsTCP7 和 CsTCP3（图 4-C），表明这些

特殊的内含子可能与特定的基因功能有关。TCP 结

构域由大约 60 个氨基酸组成，并且在许多植物中

高度保守[11,16,21]，来自工业大麻的 TCP 包含相同的

保守结构域（图 4-B）。 

植物中已知的 TCP 主要参与叶和花的形态以

及茎分支的相关调控，例如有研究表明，拟南芥中

的部分 TCP 基因表达下调之后，与野生型相比叶片

形状发生了较大的变化[32]，在玉米中也已经证明

TCP 相关基因 BAD1 可以调控叶的夹角[19]，这说明

TCP 蛋白在叶发育过程中发挥了极其重要的作用。

TCP 也与花瓣的发育相关，例如在拟南芥中发现

tcp5 突变体花瓣较野生型更宽，而将 TCP5 沉默之

后的花瓣比野生型窄[33]。有研究也表明，在斑叶草

中 CYC 类基因具有不对称性的自调控和相互调控

功能，在花对称性、花朝向和蜜导模式关联的进化中

扮演了重要的角色[18]。在工业大麻基因组中共鉴定出

的 17 个 TCP 转录因子，可分为 2 类 3 个亚科（PCF、

CIN 和 CYC/TB1）。其中 CsTCP3、CsTCP13、

CsTCP15、CsTCP16、CsTCP4、CsTCP11、CsTCP9、

CsTCP14 和 CsTCP10 属于 CIN 和 CYC/TB1 亚科，

而转录组数据分析显示 CsTCP4、CsTCP11 和

CsTCP10 在花中均有较高的表达，根据上述已知 TCP

功能研究证明 CIN 和 CYC/TB1 亚科的 TCP 基因通

常参与调控花的形态，故推测 CsTCP4、CsTCP11 和

CsTCP10 在工业大麻中可能也有调控花发育的功能，

可能对火麻仁生产具有指导意义。在侧枝发育过程

中，TCP 基因主要起到抑制侧枝形成的作用。一个典

型例子是在玉米中最早发现的 TB1 基因。这个基因通

过抑制植物的侧枝生长来发挥功能，在玉米中过度表

达 TB1 会显著减少分支数量[12]。类似于 TB1 在水稻

中的同源基因 OsTB1，过表达该基因也会导致水稻的

分蘖数下降[34]。此外，在拟南芥中与 TB1 有功能相似

的同源基因 TCP18 和 TCP12，过表达它们可以使拟

南芥的分枝数显著增多[35-36]。此外，TB1 基因还被报

道在番茄[37]、豌豆[38]和马铃薯[39]中具有抑制分枝的能

力，这表明 TCP 转录因子对组织生长的抑制活性在植

物演化过程中是高度保守的。将玉米、拟南芥的 TB1

基因和大麻的 TCP 构建了系统发育树，发现大麻中的

CsTCP3、CsTCP13 和 CsTCP15 与上述的 TB1 基因聚

集在一起。这提示在大麻中，CsTCP3、CsTCP13 和

CsTCP15 可能具有类似于 TB1 的抑制分枝的功能，

其中转录组分析发现 CsTCP3 在茎中具有较高表达

量，在研究工业大麻侧枝发育时可优先将其作为候选

基因进行分析。这一发现可能对以大麻茎材为原料的

纤维类品种选育具有指导意义，但需要更多地后续研

究来确定其功能。由于工业大麻作为经济和药用价值

都很高的植物，在近年来得到了广泛关注和研究。随

着技术的进步，我们可以期待未来对工业大麻中 TCP

基因的机制进行更详尽的探索，以揭示其在工业大麻

生长发育和代谢调控中的作用机制。 
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