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摘   要：云南栘[木衣] (Docynia delavayi (Franch.) Schneid.)作为一种经济林果树，具有较高药用和

食用价值。TCP (Teosinte branched1/Cycloidea/Proliferating cell factor)基因家族在植物整个生长发育

过程中发挥着重要的作用。为探讨云南栘[木衣]TCP 基因家族在其生长发育过程中的作用，本研究

利用生物信息学方法对云南栘[木衣]TCP 基因家族进行了全基因组鉴定，并分析了其在种子萌发和

果实发育不同时期的表达水平。结果显示，云南栘[木衣]共有 18 个 DdeTCP 基因，不均匀地分布

在 11 条染色体上。系统进化分析结果显示，DdeTCP 在 Class Ⅰ中有 3 个成员，Class Ⅱ类有 15 个

成员，表明 DdeTCP 家族成员间出现了功能分化。基因表达模式分析显示，AtTCP14 同源基因

DdeTCP11 在种子萌发前期具有较高的表达水平，表明其可能在种子萌发时期发挥重要作用。此外，

聚类在 Class Ⅰ中的 DdeTCP16 在果实成熟期表达量较高，推测其可能与果实成熟有关。本研究为

进一步探索 DdeTCP 基因家族在云南栘[木衣]生长发育过程中的功能奠定了基础。 
关键词：云南栘[木衣]；转录组；TCP 基因家族；生物信息学；表达分析 
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Abstract: Docynia delavayi (Franch.) Schneid. is an economic fruit plant with high medicinal 
and edible values. The TCP gene family plays a vital role in plant growth and development. To 
explore the function of the TCP gene family in the growth and development of D. delavayi. In 
this study, the TCP gene family (DdeTCP) members were identified from the D. delavayi 
genome and their expression levels at different stages of seed germination and fruit development 
were analyzed. The results showed that a total of 18 DdeTCP genes were identified from the D. 
delavayi genome, with uneven location on 11 chromosomes. The phylogenetic tree showed that 
the 18 DdeTCPs could be classified into class I (3) and class II (15), suggesting that functional 
differentiation occurred among the DdeTCP family members. DdeTCP11 highly homologous to 
AtTCP14 was highly expressed in the early stage of seed germination, which suggested that this 
gene played a key role in seed germination. In addition, DdeTCP16 in class I had a high 
expression level during the fruit ripening stage, which indicated that it might be related to fruit 
ripening. The findings lay a foundation for probing into the roles of the DdeTCP gene family in 
the growth and development of D. delavayi. 
Keywords: Docynia delavayi (Franch.) Schneid.; transcriptome; TCP gene family; bioinformatics; 
expression analysis 

 
云南栘[木衣] [Docynia delavayi (Franch.) 

Schneid.] 为 蔷 薇 科 (Rosaceae) 栘 [ 木 衣 ] 属

(Docynia)植物，主要分布在我国云南、贵州、

四川等地区。云南栘[木衣]具有较高的食用和药

用价值，广受当地人民喜爱[1-2]，其根、茎、叶

和果实均可入药，有消炎、舒经活血、疏肝止

痛、清热消毒等功效 [3]。此外，果实还含有丰

富的多酚和黄酮类等生物活性物质，具有抗氧

化、抗肿瘤和降血糖等药效[4-5]。云南栘[木衣]
的营养和药用价值极高，是一种极具开发利用

价值的经济林果树。迄今为止，对云南栘[木衣]
的研究主要涉及分子生物学研究[6-8]、鲜食型优

树选择[9]、优化 RNA 和 DNA 提取方法[10-11]、

建立多种 PCR 反应体系[12-13]，或使用 SSR 分子

标记方法系统地分析其遗传多样性[14-15]，极大

地推动了其分子育种工作。 
TCP (Teosinte branched1/Cycloidea/Proliferating 

cell factor)是植物特有的一类转录因子，其包含

1 个由 59 个氨基酸组成的碱性螺旋-环-螺旋

(basic-Helix-Loop-Helix, bHLH)保守结构域。

根据结构域的差异可以将 TCP 基因家族分为  
2 类：Class Ⅰ和 Class II，Class II 又可以分为 CIN
和 CYC/TB1，其中 CIN 在植物中普遍存在，而

CYC/TB1 是被子植物所特有。Class Ⅰ和 Class Ⅱ
家族的差别在于 Class Ⅰ的 TCP 的碱性区域缺失

了 4 个氨基酸残基。近年来，已有研究表明 TCP



 
 

张宝月 等 | 云南栘[木衣]TCP 基因家族全基因组鉴定与表达分析 
 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

811

基因家族成员在植物的生长发育、激素调节及

逆境胁迫响应及防御中发挥关键作用。如参与

调控多种植物激素的信号转导、合成运输，以

适应外界环境对植物生长发育的影响 [16]，参

与激素信号转导过程中的蛋白互作 (SAP11、
MYB 等)以提升植物的抗逆性[17]，具有重要的

研究价值。 
此外，TCP 基因家族还被发现能够参与调

控植物种子萌发、叶片及花粉发育、细胞周期

调节及细胞衰老等生长发育过程[18]。在 2 个亚

家族中，Class Ⅰ亚族基因的调控作用主要表现

为促进植物生长发育。例如，拟南芥 AtTCP14
和 AtTCP15 对种子萌发起到促进作用 [19]，

AtTCP20 在调节生长以及叶片衰老过程中具有

重要作用[20-21]；柑橘 CtTCP 参与了柑橘果实成

熟的过程[22]；在草莓中 FvTCP9 和 FaMYC1 相

互作用促进花青素的积累，促进果实成熟[23]。

相比之下，Class Ⅱ亚族基因的作用比较复杂，

也分化得更多，大多表现在抑制植物生长和细

胞增殖[24]。例如在非洲菊、百脉根和金鱼草中

CYC 基因会抑制植物中花器官的形成，并最终

影响花的对称性[25]；拟南芥Ⅱ型 TCP 家族成员

AtTCP4 通过抑制细胞的增殖从而促进叶片的

衰老[21,26]；玉米 TB1 具有抑制侧枝生长和调控

花序形成的作用[27]。 
鉴于 TCP 基因家族在植物生长发育过程中

的重要作用，本研究利用生物信息学方法对云

南栘[木衣]的 TCP 基因家族进行鉴定与分析，

并对 DdeTCPs 在种子萌发和果实发育时期的表

达模式进行分析，以期为后续挖掘 DdeTCPs 在

云南栘[木衣]生长发育中的功能提供理论依据。 

1  材料与方法 
1.1  DdeTCPs 的鉴定及其理化性质分析 

从拟南芥数据库 (http://www.arabidopsis. 

org)中获取 24 个 AtTCP 基因家族成员的蛋白序

列。利用 TBtools 软件[28]中 BLAST 工具进行本

地 Blast 对比，将相似度≥30%且 E≤10–5 的序列

确定为云南栘[木衣]最初的候选 TCP 蛋白。将

云南栘[木衣 ]TCP 蛋白序列提交 NCBI 中的

CD-search 搜索工具查找 TCP 特殊结构域，其

中包含 TCP 特殊结构域的序列被认定为 TCP 蛋

白。分别利用在线软件 EXPASY (http://web. 
expasy.org/protparam/)和 WOLFPSORT (https:// 
wolfpsort.hgc.jp/)预测其基本理化性质和亚细胞

定位。最后，根据云南栘[木衣]基因组注释信息，

使用 TBtools 软件 [28]的 Synteny Visualization
进行 DdeTCPs 基因组内共线性关系和 Ka/Ks 
Calculator 进行复制基因对的 Ka/Ks 值分析。 

1.2  DdeTCPs 系统进化分析 
利用软件 MEGA 将 18 条云南栘[木衣]TCP

蛋白序列和 24 条拟南芥 TCP 蛋白序列进行多

序列比对，将比对好的文件利用 IQ tree 软件

(https://www.iqtree.org)构建系统发育进化树[29]。参

考拟南芥 TCP 系统发育树的分支对云南栘[木
衣]TCP 成员进行分组，再利用 Fig Tree v1.4.3、
Adobe Illustrator 软件对系统发育树进行调整。 

1.3  DdeTCPs 序列特征及保守结构域

分析 
将 18 个 DdeTCPs 蛋白序列通过 MEGA 软

件进行多序列比对。利用软件 Jalview 对云南栘

[木衣]TCP 家族成员的序列特征进行可视化分

析。利用 MEME (http://meme-suite.org/tools/ 
meme)进行蛋白的保守基序分析，将 motif 数量

设置为 10，从其基因组注释文件中获取 DdeTCPs
基因结构数据，最后利用 TBtools 软件[28]展示

DdeTCPs 基因结构和保守基序情况。 

1.4  DdeTCPs 启动子顺式作用元件分析 
利用 TBtools 软件[28]从云南栘[木衣]基因

组注释文件中提取 DdeTCPs 基因上游 2 000 bp
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的启动子序列，并在 Plant Care 网站(http://bioin 
formatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/)
上对 DdeTCPs 基因家族中的顺式作用元件进行

分析，再用 TBtools 软件[28]进行数据处理。 

1.5  DdeTCPs 与其他物种共线性分析 
选择 4 个具有代表性的蔷薇科物种[白梨

(Pyrus bretschneideri)、月季(Rosa chinensis)、
苹果(Malus domestica)、桃子(Prunus persica)]
和 2 个模式植物[拟南芥(Arabidopsis thaliana)
和 杨 树 (Populus trichocarpa)] 与 云 南 栘 [ 木
衣]TCP 基因家族进行共线性分析，利用 TBtools
软件[28]分析物种间共线性关系并绘图。 

1.6  DdeTCPs 基因的表达分析 
课题组前期已完成对云南栘[木衣]种子萌

发的 5 个不同阶段(S1−S5：干种、吸胀、萌动、

发芽、成苗)和果实发育的 7 个不同时期(15、30、
60、90、120、150、180 d)的转录组测序。从此

测序数据中提取 18 个 DdeTCPs 基因的 FPKM
值(fragments per kilobase million)，用函数 Log2 

(FPKM+1)进行均一化处理，最后利用 TBtools
软件 [28]绘制热图。为进一步验证表达量，本

研究随机挑选了 6 个 DdeTCPs 基因进行实

时荧光定量聚合酶链反应(real-time quantitative 
polymerase chain reaction, RT-qPCR)验证。以

Actin 基因作为内参基因，参考 Wang 等[30]的方

法进行 RT-qPCR 分析。基因的引物序列信息如

表 1 所示。 

2  结果与分析 
2.1  DdeTCPs 理化性质分析 

从全基因组数据库中共鉴定出 18 个云南栘

[木衣]TCP 家族成员，根据其在染色体上的位置

命名为 DdeTCP1–DdeTCP18。理化性质预测结果

显示，DdeTCP相对分子质量在 16.64–69.76 kDa
范围内；氨基酸长度差异较大，在 147–620 aa
之间；脂肪系数的差异较小，范围在 54.82–78.24
之间；等电点范围是 5.53–10.07，大多数蛋白

为碱性蛋白，且具有良好的亲水性；亚细胞定

位预测结果显示，DdeTCPs 均定位在细胞核内

(表 2)。 

2.2  DdeTCPs 染色体定位及共线性分析 
染色体定位结果显示，18 个 DdeTCPs 基因 

 
表 1  云南栘[木衣]TCP 基因 RT-qPCR 引物 
Table 1  RT-qPCR primers of TCP family genes in Docynia delavayi  
Gene ID Gene Number  Primer sequence (5ʹ→3ʹ) 
Dder-R30-4242217.1 DdeTCP6 F AGGAGGAGGAAGGAAAACGG 

R GGAAAGAACGGAGGGTTGGTATT 
Dder-R113-22724151.1 DdeTCP16 F TAAGGACCGACACAGCAAGG 

R CAGTAGAGAAGGAGGCGGGA 
Dder-R50-5345289.1 DdeTCP3 F CTTCTCGGGTTGTCCTCCTC 

R CCGAACTGTGATGTCCGTGA 
Dder-R4-5838673.1 DdeTCP11 F TTACCCACCGCCGTTCTTAC 

R CTGACCTGTTTCTGGGGCTT 
Dder-R107-3209171.1 DdeTCP8 F TCACCAGAATCAGAGCCAGC 

R GTTCACCCGAATCTCCGACC 
Dder-R98-5976826.1 DdeTCP7 F AAAGCTATGCACCCGATCCC 

R TTGCTCCATGCCACCATTCT 
Reference gene Actin 

 
F CTGCGTTAGCCCCAAGTAGC 
R GGACCTGATTCATCGTATTCTGC 
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表 2  DdeTCP 基因家族成员信息 
Table 2  The characteristics of DdeTCP gene family members 
Gene name Gene ID Amino  

acids  
(aa) 

Molecular 
weight 

Theoretical 
pI 

Instability 
index 

Aliphatic 
index 

Grand average of 
hydropathicity  
(GRAVY) 

Sub-cellular 
localization

DdeTCP1 Dder-R73-20182313.1 301 32 179.03 5.53 59.35 67.18 –0.526 Nucleus 
DdeTCP2 Dder-R26-4620908.1 620 69 756.57 7.35 63.09 54.82 –0.927 Nucleus 
DdeTCP3 Dder-R50-5345289.1 518 56 768.14 8.20 60.47 57.36 –0.852 Nucleus 
DdeTCP4 Dder-R66-2494502.1 377 42 020.45 8.74 45.55 61.80 –0.762 Nucleus 
DdeTCP5 Dder-R66-1928140.1 439 50 145.54 7.44 53.26 58.86 –1.029 Nucleus 
DdeTCP6 Dder-R30-4242217.1 383 41 859.11 6.76 46.61 70.31 –0.758 Nucleus 
DdeTCP7 Dder-R98-5976826.1 349 38 289.78 6.65 50.90 57.36 –0.747 Nucleus 
DdeTCP8 Dder-R107-3209171.1 482 52 600.45 7.49 62.60 57.78 –0.837 Nucleus 
DdeTCP9 Dder-R107-4957077.1 384 43 692.72 9.14 55.11 62.71 –0.861 Nucleus 
DdeTCP10 Dder-R107-7246531.1 147 16 643.84 10.07 50.34 73.61 –0.903 Nucleus 
DdeTCP11 Dder-R4-5838673.1 222 24 323.61 6.66 65.20 78.24 –0.476 Nucleus 
DdeTCP12 Dder-R36-2755543.1 477 53 131.99 9.05 46.17 60.21 –0.843 Nucleus 
DdeTCP13 Dder-R32-2344972.1 373 41 448.99 8.49 46.20 62.76 –0.708 Nucleus 
DdeTCP14 Dder-R32-1773561.1 472 53 532.37 6.81 46.41 56.23 –0.923 Nucleus 
DdeTCP15 Dder-R113-2742717.1 410 45 595.41 8.93 35.46 59.32 –0.847 Nucleus 
DdeTCP16 Dder-R113-22724151.1 283 30 071.11 8.07 47.24 60.39 –0.737 Nucleus 
DdeTCP17 Dder-R68-2644934.1 380 41 798.84 6.65 51.58 65.21 –0.821 Nucleus 
DdeTCP18 Dder-R28-5351560.1 349 38 191.45 6.13 49.19 55.96 –0.755 Nucleus 

 
家族成员不均匀地分布在 11 条不连续的染色

体上，其中 10 号染色体上个数是最多的。

DdeTCPs 基因组内共线性结果显示(图 1)，共有

18 对(14 个)基因存在共线性关系，属于片段复

制。存在 1 个 DdeTCP 基因同时和多个 DdeTCPs
基因存在共线性关系的情况，例如 DdeTCP12
同时与 DdeTCP14、DdeTCP15 和 DdeTCP5 存

在共线性关系。Ka/Ks 值分析结果显示(表 3)，
只有 15 对基因存在 Ka/Ks 值且均小于 1，最大

值为 0.643 (DdeTCP17-DdeTCP6)，最小值为

0.132 (DdeTCP4-DdeTCP6)。 

2.3  DdeTCPs 系统进化树构建 
系统发育进化树结果显示，DdeTCPs 可  

以分为 2 大亚类，分别是 Class Ⅰ亚家族的

proliferating cell factor (PCF)，另一个 Class Ⅱ型

亚族又分为 CINCINNATA (CIN)和 cycloidea/ 
teosinte branched1 (CYC/TB1)。其中 PCF 只含

有 3 个 DdeTCPs 基因；CIN 含有成员最多，有

11 个；CYC/TB1 亚组中 DdeTCPs 基因成员有

4 个(图 2)。研究表明 AtTCP14 对种子萌发起到

促进作用 [31]，推测与其聚类在同一分支的

DdeTCPs 可能有类似的功能。 

2.4  DdeTCPs 基因结构域多序列比对

分析 
云南栘[木衣]TCP 蛋白保守结构域预测结

果表明，在 59 个残基的 TCP 结构域中，basic
区域保守性最强，Helix 区域保守性较差，loop
区域变化较大。在 DdeTCPs 蛋白保守结构域中，

精氨酸(R)、亮氨酸(L)和天冬氨酸(D)含量丰富

(图 3)。Class Ⅰ类中 DdeTCP1、DdeTCP11、
DdeTCP16 少了 4 个氨基酸残基，满足分类特点。 

2.5  DdeTCPs 蛋白保守基序分析 
由图 4A 可知，DdeTCP2 和 DdeTCP14 含

3 个外显子、DdeTCP9 含 5 个、DdeTCP3 含 2 个，
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其余基因只含 1 个外显子。蛋白保守结构域分

析结果显示(图 4B、4C)，motif 1 存在于所有

DdeTCP 蛋白中，除 DdeTCP1 和 DdeTCP11 外，

motif 1 和 motif 2 都以组合的形式出现。

DdeTCP5 和 DdeTCP18 含有完全相同的 5 个

motif 序列；DdeTCP12 和 DdeTCP15 含有完全

相同的 6 个 motif。在 DdeTCP 蛋白 Class II 类
中，motif 4 与 motif 1 和 motif 2 以组合的形式

出现；motif 9 仅存在于蛋白 DdeTCP12 和

DdeTCP15 中；CYC/TB1 亚组的 4 个蛋白中，

都仅含有 motif 1、motif 2、motif 3 和 motif 10，
保守基序保持一致。 

 

 
 

图 1  云南栘[木衣]TCP 基因家族成员的共线性关系   染色体上的刻度条表示染色体的长度(Mb)。红

线连接的基因具有共线关系。 
Figure 1  Collinearity analysis of TCP gene family members in Docynia delavayi. Scale bar on chromosome 
shows the length of the chromosome (Mb). The genes connected by red lines have a collinear relationship. 
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表 3  云南栘[木衣]TCP 同源基因对的 Ka/Ks 分析 
Table 3  Ka/Ks analysis of the TCP homologous gene pairs from Docynia delavayi 
Duplicated Pairs Ka Ks Ka/Ks Purifying selection Duplicated type 
DdeTCP13-DdeTCP6 0.560 7 2.542 8 0.220 515 302 Yes Segmental 
DdeTCP17-DdeTCP6 0.055 1 0.085 8 0.642 765 694 Yes Segmental 
DdeTCP4-DdeTCP6 0.554 0 4.182 2 0.132 457 855 Yes Segmental 
DdeTCP8-DdeTCP3 0.029 7 0.200 3 0.148 317 429 Yes Segmental 
DdeTCP13-DdeTCP17 0.526 9 2.457 1 0.214 441 059 Yes Segmental 
DdeTCP13-DdeTCP4 0.038 8 0.118 3 0.328 066 076 Yes Segmental 
DdeTCP12-DdeTCP15 0.075 8 0.164 6 0.460 476 078 Yes Segmental 
DdeTCP14-DdeTCP15 0.601 6 2.708 6 0.222 103 492 Yes Segmental 
DdeTCP9-DdeTCP7 0.689 1 4.009 4 0.171 864 299 Yes Segmental 
DdeTCP18-DdeTCP7 0.042 5 0.209 8 0.202 782 626 Yes Segmental 
DdeTCP2-DdeTCP7 0.398 1 2.197 1 0.181 217 580 Yes Segmental 
DdeTCP18-DdeTCP2 0.416 8 1.956 6 0.213 016 708 Yes Segmental 
DdeTCP9-DdeTCP18 0.689 7 2.539 9 0.271 535 840 Yes Segmental 
DdeTCP17-DdeTCP4 0.535 5 3.058 0 0.175 121 836 Yes Segmental 
DdeTCP14-DdeTCP5 0.100 2 0.198 5 0.504 955 563 Yes Segmental 

 
2.6  DdeTCPs 启动子元件分析结果 

启动子顺式作用元件分析结果显示(图 5)，
18 个 DdeTCPs 基因含有较多种类的顺式作用

元件，共有 309 个。包括 MYBHv1 结合位点

(MYBHv1 binding site) 33 个、玉米蛋白代谢调

控(zein metabolism regulation) 7 个、昼夜节律控

制(circadian control) 4 个、胚乳表达(endosperm 
expression) 4 个、生长素响应(auxin-responsive) 
9 个、防 御和逆境 响应 (defense and stress 
responsiveness element) 9 个等。其中光响应

(light responsive)是 DdeTCP 基因家族成员启动

子中最丰富的顺式作用元件，共有 167 个，在

DdeTCP14 启动子中含有最多(11 个)；其次脱落

酸响应 (abscisic acid responsiveness)元件有

59 个；茉莉酸甲酯响应(MeJA-responsiveness)
元件有 44 个。而创伤响应(wound-responsive)
元件仅存在于 DdeTCP6 和 DdeTCP17 启动子

中，细胞周期调控(cell cycle regulation)元件仅

存在于 DdeTCP18 的启动子中。总的来说，这

些元件与 DdeTCPs 在生长发育、逆境响应和激

素调节等方面的作用有关。 

2.7  DdeTCPs 物种间共线性分析 
物种间共线性分析结果显示(图 6)，白梨和

云南栘[木衣]、苹果和云南栘[木衣]之间的同

源基因对相同(63 对)，其次是杨树(40 对)、桃

子(33 对)、月季(32 对)和拟南芥(25 对)，表明

TCP 在白梨、苹果和云南栘[木衣] 3 个物种间

仍具有较高的相似性与保守性。 

2.8  DdeTCPs 在种子萌发和果实发育

过程中的表达分析 
在种子萌发时期 DdeTCP 基因除 DdeTCP10

无表达，其余的 17 个 DdeTCP 基因均有一定的

表达且有较大差异，呈现 3 种表达模式(图 7A)，
其中 DdeTCP11 在吸胀期表达量达到峰值，并

在后 3 个时期中持续下降；第Ⅱ组有 7 个基因

(DdeTCP4/5/6/9/12/15/17)在发芽期表达量达到

峰值；第Ⅲ组中 4 个 TCP 基因(DdeTCP2/8/16/18)
在干种期表达量较低，后 4 个时期呈持续上升趋

势；3 个 TCP 基因(DdeTCP3/7/13)在萌动期表

达量最高；另外 DdeTCP1 和 DdeTCP14 基因在

前 4 个时期表达量有所波动，并在成苗期达到

峰值；只有 DdeTCP11 在种子萌发前期表达量
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高，随后持续下降。 
在果实发育过程中，仅有 11 个 DdeTCP

基因有表达，可分为 2 种表达模式(图 7B)，其

中第Ⅰ组的 3 个基因(DdeTCP3/9/16)在前 90 d 表

达量较低，后 90 d 呈持续上升趋势；DdeTCP17

基因在第 60 天表达量达到峰值，并在后 3 个时

期中持续下降；其余 TCP 基因(DdeTCP1/2/6/ 
7/8/11/18)在前期阶段呈现出高表达量，并随着

时间的推移其表达量逐渐下降。 
随机挑选 6 个 DdeTCP 基因进行 RT-qPCR 

 

 
 

图 2  云南栘[木衣]与拟南芥 TCP 家族系统发育进化分析   星号基因在种子萌发阶段具有代表性，不

同颜色代表不同分支。 
Figure 2  Phylogenetic evolution analysis of the TCP family in Docynia delavayi and Arabidopsis thaliana. 
Asterisked genes are representative at the seed germination stage and clades are shown in different colors. 
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图 3  DdeTCP 家族蛋白保守结构域序列比对 
Figure 3  Sequence alignment of conserved domains of DdeTCP family proteins. 

 
检测，结果显示其表达模式均与转录组数据基

本一致，说明转录组数据较为可靠(图 7C、7D)。 

3  讨论与结论 
TCP 基因家族广泛参与了种子萌发[31]、叶

片、花和果实发育[32]等植物生长发育过程。近

年来，植物基因组数据陆续发表，极大地推动

了植物遗传学领域的研究进展。随着这些数据

资源的不断丰富，越来越多植物的 TCP 基因家

族被鉴定出来[33-35]。本研究中，云南栘[木衣]共
鉴定出 18 个 DdeTCP 基因，比金银花(17 个)[35]、

菠萝 (9 个 )[36]多，较拟南芥 (24 个 )[37]、苹果

(52 个)[33]、茶树(37 个)[38]、葡萄(19 个)[34]数量

少，这可能与 TCP 基因在不同物种间基因组大

小、基因扩张程度不同有关[35]。对云南栘[木衣]
基因家族进行了亚细胞定位预测，DdeTCP 主

要集中分布在细胞核上，这与草莓[39]和茶树[27]

中的研究结果相符。通过系统进化树分析发现，

DdeTCP 被分为 Class Ⅰ和 Class Ⅱ这 2 类，

DdeTCP 基因在 Class Ⅱ类中数量最多。Class Ⅱ
抑制植物生长和细胞增殖，因此推测聚类在

Class Ⅱ中的 DdeTCP 基因在云南栘[木衣]中也

可能有类似作用[40]。在保守基序分析中 class Ⅰ
类 DdeTCP 基因均含有 motif 1，class Ⅱ类基因

DdeTCP 均含有 motif 1、motif 2 和 motif 4，这

验证了分类的准确性。 
顺式作用元件是转录调控过程中的重要组

成部分，参与调节多种生长发育机制[36]。本研

究中发现 DdeTCP 含有光响应元件最多，推测

DdeTCP 基因的转录受光周期调控，从而调节

植物对外界环境变化的响应。并且含有大量生

长发育和激素响应顺式作用元件，表明 DdeTCP
基因家族可能参与相关调节植物的生长和发育

的调节途径。另外，有研究表明 TCP 基因家族

参与逆境胁迫响应过程，在水稻中 TCP 基因

PCF5 可以提高水稻对干旱和盐胁迫的耐受性[41]；
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高粱中的 TCP7 也参与逆胁迫响应过程 [42]。 
而云南栘[木衣]中有 11 个 TCP 基因含有逆境胁

迫相关顺式作用元件，因此推测 DdeTCP 基因

也参与逆境胁迫响应过程。 

在基因家族扩张的过程中，片段复制和串

联复制是主要的基因复制事件[43]。本研究共发

现 18 对片段复制基因但未发现串联复制，推

测 DdeTCP 基因家族的扩张以片段复制为主要  

 

 
 

图 4  DdeTCP 基因结构(A)、蛋白保守结构域(C)及分布(B)   外显子、内含子和 UTR 分别用绿色框、

黑线和黄色框表示；DdeTCP 蛋白中的保守基序由彩色框表示；5ʹ和 3ʹ表示蛋白质合成的方向。 
Figure 4  DdeTCP gene structure (A), protein-conserved structural domains (B) and the conserved 
sequences of DdeTCP (C). Exons, introns, and UTRs are indicated with green boxes, black lines and yellow 
boxes, respectively. Conserved motifs in the DdeTCP proteins are indicated by colored boxes. 5ʹ and 3ʹ refer 
to the direction of protein synthesis. 
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图 5  DdeTCP 基因家族启动子顺式作用元件分析   黑线上的不同颜色模块代表不同的启动子元件。 
Figure 5  Analysis of DdeTCP gene family promoter cis-acting elements. Different color models on the 
black lines mean elements of the promoter. 

 
驱动力[25]。18 对片段复制 DdeTCP 基因中只有

15 对 DdeTCP 基因有 Ka/Ks 值且均小于 1，表

明 DdeTCP 基因家族在进化过程中经历了明显

的纯化选择 [25]。其中有 2 对 DdeTCP 基因

(DdeTCP17-DdeTCP6, DdeTCP14-DdeTCP5)的
Ka/Ks 值大于 0.5，这可能由于它们在基因复制

事件后又经历了快速进化[25]。另外在物种间共

线性分析结果表明，苹果和白梨与云南栘[木衣]
之间共线基因对相对较多，说明 TCP 基因家族

在这 3 个物种进化过程中积累了较少的突变，

导致具有共享特征的保守片段较多[44]。 
通过云南栘[木衣]和拟南芥的系统发育分

析与转录组数据相结合，可以初步预测 DdeTCP
的功能[45]。前期的研究表明拟南芥 AtTCP14 对

种子萌发起到促进作用 [ 3 1 ] ，与其聚类的

DdeTCP11 在种子萌发前期呈现较高的表达水

平，表明 DdeTCP11 基因也可能在云南栘[木衣]
种子萌发过程中发挥重要作用。AtTCP14 不仅

受激素刺激调控种子萌发[31]，还通过直接激活

茎尖细胞周期基因的表达来促进茎的生长[46]。

不同的是，本研究中 DdeTCP11 仅仅在种子萌

发前期表达高，而在种子萌发后期几乎不表达，

表明其可能没有参与云南栘[木衣]苗期茎生长

过程的调控。此外，DdeTCP11 在果实发育    



 
ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  生物工程学报  Chin J Biotech 

 
 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

820 

第 60 天表达量达到峰值，随后逐渐降低，推测

DdeTCP11 基因也可能参与云南栘[木衣]果实

发育的调控。有研究发现 TCP 的 2 大分支中 
Class Ⅰ类亚家族成员在多数果实中被发现与果

实的成熟发育有关 [34,47]。聚类在 Class Ⅰ类中

DdeTCP16 基因在果实成熟时期呈现较高的表

达水平，因此推测 DdeTCP16 基因可能参与云

南栘[木衣]果实成熟。 
 

 
 

图 6  云南栘[木衣]与 6 种典型植物 TCP 的共线性分析 
Figure 6  Collinearity analysis of TCP between Docynia delavayi and six typical plant species. Gray lines in 
the background indicate the collinear blocks within Docynia delavayi and other plant genomes, whereas the 
orthologous TCP gene pairs are highlighted through red lines.  
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图 7  DdeTCP 基因的表达量热图和 RNA-seq 及 RT-qPCR 分析    A、C：种子萌发时期。B、D：果

实发育时期。S1−S5 代表干种、吸胀、萌动、发芽、成苗这 5 个时期。 
Figure 7  Heat map of DdeTCP gene expression and fluorescence quantitative RT-qPCR. A, C: seed 
germination period. B, D: fruit development period. S1−S5 represent the five stages of dry seed, imbibition, 
germination, germination and seedling formation. 

 
在云南栘[木衣]中，MADS-box、R2R3-MYB

和 bHLH 家族成员相继被鉴定，并联合转录组

数据对与生长发育、果皮着色相关的基因进行

初步挖掘，为其分子育种奠定了基础[6-8]。其中，

以云南栘[木衣]不同果皮颜色的果实为材料，分

别发现与果皮着色相关的 3 个 DdeR2R3-MYB
和 2 个 DdebHLH 基因[7-8]。前期研究发现 TCP
可作为 MADS-box 家族成花基因的靶基因，从而
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调控植物成花时间[48]。在本研究中，DdeTCP11 与

DdeMADS60/75 基因 [6]均在种子萌发前期呈现

较高的表达水平，推测 TCP 也可能作为 MADS
家族的靶基因从而参与调控种子的萌发。此外，

本研究还分析了 TCP 基因在果实发育过程中的

表达水平，初步推断 DdeTCP16 基因可能参与

云南栘[木衣]果实成熟，为进一步研究 TCP 家

族成员在云南栘[木衣]生长发育中的功能奠定

了理论基础。 
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