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摘　 要:翻译控制肿瘤蛋白(TCTP)广泛存在于各类真核生物中,是一类在进化上高度保守的同源蛋白家

族。 植物 TCTP 具有促进细胞增殖、分化和再生、对抗生物或非生物胁迫等功能,其表达受转录和翻译

水平的调节,调控机理较复杂。 本文从 TCTP 的发现与命名、研究领域与分布、植物 TCTP 基因的结构特

点、表达特性及功能等方面进行了简要综述,旨在全面了解植物 TCTP 的生理生化功能,以期为进一步

研究其调控机理,调控植物生长发育和培育抗逆新品种提供一定的理论参考。
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1　 翻译控制肿瘤蛋白(TCTP)的发现
与命名

　 　 翻译控制肿瘤蛋白(translationally controlled tumor
protein,TCTP),又被称为 P21[1]、P23[2] 或 Q23[3],广
泛存在于动物、植物及酵母中[4-5],是一类在进化上高

度保守的同源蛋白家族。 TCTP 是由 3 个不同的研究

小组分别从人类乳腺癌组织[2]、小鼠肉瘤细胞系[4]、
红白血病细胞[6] 和 Swiss 3T3 细胞[3, 7] 中发现的。 由

于其 cDNA 最初是从人的肿瘤细胞中克隆得到的,且
在翻译水平上被调控,所以将其命名为 TCTP。 近年

来,有研究者从过敏性疾病中发现一种能促使 IgE+的

嗜碱性粒细胞释放组胺的物质,序列分析表明其与

TCTP 序列高度同源,因此 TCTP 又被称为组胺释放因

子(histamine-releasing factor,HRF) [8-9]。 TCTP 的编码

基因 为 TPT1 ( tumor protein translationally-controlled
1),人类 TPT1 基因编码的蛋白是一类抗凋亡蛋白质,
被称为 fortilin[10]。 但以上命名仅说明了 TCTP 蛋白某

一方面的特性,无法说明其更广泛的功能,突显其重要

性。 Pay 等[11]于 1992 年首次发现植物 TCTP,从悬浮

培养细胞制备的紫花苜蓿(Medicago sativa L.) cDNA

文库中分离得到该基因,其与小鼠和人的 TCTP 的同

源性分别为 42． 70%和 40． 80%。

2　 TCTP 基因的研究领域及分布

大量研究表明,TCTP 不仅存在于肿瘤细胞中,也
存在于菌类、酵母、昆虫、植物和除肾细胞外的哺乳动

物的正常细胞中[12-15]。 TCTP 的高度同源性和普遍性

揭示其可能是细胞中的看家基因[16]。
研究表明,TCTP 蛋白具有多种生物学功能,包括

调节细胞周期进程[17]、钙离子结合[18-19]、 微管结

合[20]、组胺释放[8]、炎症反应[21]、应激反应[22]、抗凋

亡[23-24]、抗疟疾[14]等生命活动,以及参与细胞增殖与

分化[25]和细胞骨架重排[26] 等,且其可作为肿瘤逆转

的靶标和青蒿素类药物的作用靶点,保护癌细胞免受

外部应激诱导, 在肿瘤发生与逆转中起关键作

用[27-29]。 此外,有研究表明 TCTP 与线虫类的产卵

量[30]、细胞存活和转移[31]、基因组稳定性[32]、雷帕霉

素靶点 ( target of rapamycin, TOR) 信号传导通路调

控[33-34]以及抗病毒反应[29]等直接相关,表明 TCTP 潜

在的应用价值极高。
截至目前,Genebank 收录的同源核酸序列 1 122

696



　 4 期 植物翻译控制肿瘤蛋白研究进展

条,EST 序列 974 条。 SCI 共收录关于 TCTP 的文献

616 篇,其中生物化学和分子生物学占 66． 07%、遗传

学占 56． 17%、 细 胞 生 物 学 占 38． 31%、 肿 瘤 学 占

23． 86%,关于 TCTP 基因的研究主要集中于人和动

物,而关于植物方面的报道较少,仅占 9． 22%,表明植

物 TCTP 的研究相对滞后,阻碍了其进一步应用。

3　 植物 TCTP 基因的结构、表达与功能

早期已克隆得到南瓜、橡胶树、拟南芥、草莓、紫花

苜蓿、西瓜、麻疯树、荔枝、木薯、小麦、卷心菜等植物的

TCTP 基因[35]。 近年来, 大量研究者陆续对山茶

花[20]、棉花[36]、桑树[37]、水稻[38]、刺槐[39]、黄瓜[40]、
番茄[41-42]等植物开展 TCTP 基因克隆与表达分析研

究。 对植物 TCTP 基因的研究报道主要集于以下三个

方面:一是植物 TCTP 基因的结构;二是植物 TCTP 基

因的表达特性;三是植物 TCTP 基因的功能。
3． 1　 植物 TCTP 基因的结构

TCTP 是一类分子量为 18~26 kD 的亲水蛋白,与
其他任何蛋白家族均未显示出明显的序列相似

性[15, 43]。 但 Thaw 等[14]发现 TCTP 与 Mss4 / Dss4 在结

构上非常相似,TCTP 与 Mss4 / Dss4 蛋白家族构成结构

超家族。 同时 TCTP 蛋白还是 TOR 信号网络的重要

组成部分[44-45],其生成和表达受到转录和翻译水平的

调节[46-48]。 TCTP 家族中有 9 个残基是完全保守的,
主要集中在 Glu12、Leu74 和 Glu134 残基所在区[15]。
TCTP 基因编码蛋白无跨膜结构域,无明显的疏水区

域,亲水性强,包括一个 α-螺旋区和一个 β-折叠核心

区,不规则卷曲散布于整个蛋白质中,具有 TCTP-1 和

TCTP-2 两个特征结构域,这两个区在物种间均具有

高度的序列同源性[15, 35]。 林莎等[49] 认为特征域分别

为微管结合结构域(microtubule binding domain,MTB)
和钙结合结构域(Calcium binding domain,CaB)。 除高

度保守的核区外,TCTP 还有 2 个保守基序,其中一个

是与 GTP 酶结合表面相邻的可变 TCTPl 基序,另一个

基序含有 H1 和 H2 螺旋[20]。
植物 TCTP 基因的全长包括 5′非翻译区、3′非翻

译区和一个开放阅读框。 开放阅读框的碱基数及所编

码的氨基酸残基数大多数分别为 507 和 168,但不同

的植物个体之间也会存在微小的差别。 如草莓[35] 的

开放阅读框的碱基数及所编码的氨基酸数分别为 513
和 170,而结球甘蓝[50]的开放阅读框的碱基数及所编

码的氨基酸数分别为 504 和 168。 此外,TCTP 基因 5′
非翻译区和 3′非翻译区核苷酸数量也会因植物种类

不同而存在差异,如麻疯树[49] TCTP 基因 5′非翻译区

和 3′非翻译区分别含有 526 和 377 个核苷酸,而巴西

橡胶树[51]的 5′非翻译区和 3′非翻译区分别含有 68 和

255 个核苷酸。
不同植物 TCTP 的分子量、理论等电点、酸性与碱

性氨基酸的比例、带电氨基酸的比例、极性氨基酸和疏

水性氨基酸的比例基本一致,其分子量约为 19 kDa,
理论等电点约为 4． 4(麻疯树为 4． 45,草莓为 4． 21,橡
胶树 4． 37) [52-54]。 植物 TCTP 含量最丰富的氨基酸均

为 Val、Lys、Leu、Glu、Asp、Gly,推测其可能是酸性的亲

水性蛋白质,预测其含有 31 个带负电荷的氨基酸残基

(D+E)和 18 个带正电荷的氨基酸残基(R+K),不稳

定系数为 39． 22,表现为稳定类蛋白质,且具有多个磷

酸化位点[37]。 结球甘蓝 TCTP 基因编码的蛋白质有 7
个特征位点,包括 1 个酪氨酸磷酸化位点及 3 个蛋白

激酶 C 磷酸化位点、2 个酪氨酸激酶Ⅱ磷酸化位点、1
个酪氨酸激酶磷酸化位点、3 个 N-豆蔻酰化位点[50]。
而 Lopez 等[53]在草莓的结构研究中,仅找到 1 个假定

酪蛋白激酶Ⅱ磷酸化位点、1 个 N-豆蔻酰化位点和 1
个蛋白激酶 C 的磷酸化位点。 Thayanithy[55] 发现某些

磷酸化位点是植物 TCTP 特有的,这些位点可能是 C
型激酶的靶标,可能参与植物 TCTP 的特定功能。

Hinojosa-Moya 等[56] 对已注册的 TCTP 核苷酸和

氨基酸序列进行了系统进化树分析,最终将油棕、橡
胶、水稻、拟南芥、甜瓜、南瓜、草莓、烟草、玉米、黄杉、
大豆、苜蓿、豌豆、马铃薯、番茄、大麦和小麦等植物物

种的代表聚为一大类,表明植物 TCTP 在进化上是高

度保守的。 且植物 TCTP 氨基酸之间的序列同源性明

显高于动物 TCTP 氨基酸序列之间的同源性[57]。 此

外,与核酸相比,不同植物 TCTP 的氨基酸序列有着更

高和更广泛的相似性,如陈玉芹等[35] 研究表明,拟南

芥 TCTP 的核酸序列与牵牛、草莓、橡胶树、南瓜、卷心

菜的同源性分别为 73%、76%、78%、77%和 85%,而其

氨基酸序列的同源性分别达到了 80%、85%、86%、
87%和 94%,且拟南芥、牵牛、草莓、橡胶树、南瓜、卷心

菜的 TCTP 氨基酸序列不存在导肽酶切位点;雷朋

等[37]研究表明桑树 TCTP 序列也不具有信号肽,且鹰

嘴豆、苹果、毛果杨、梅花、白梨与桑树 TCTP 的氨基酸

序列相似度很高。 植物 TCTP 不仅在序列上高度保

守,其结构与非植物种类也有一定的相似性,二者均具

有相同的 GTP 酶结合面[58]。 拟南芥 TCTP 可结合 4
种 AtRab GTP 酶(AtRABA4a、AtRABA4b、AtRABF1 和

AtRABF2b),并与果蝇 dRheb GTP 酶相互作用[17]。 Li
等[54]研究发现橡胶树 TCTP 和人 TCTP 蛋白具有高度
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相似的 3D 结构、α-螺旋和 β-折叠区域的空间组织。
Hinojosa-Moya 等[56]发现植物 TCTP 与其他物种的 G
蛋白反应区域仅存在微小差别。
3． 2　 植物 TCTP 基因的表达特性

钱家伟等[59]研究表明,在不同的组织和细胞中,
以及在同一组织的不同发育阶段,TCTP 的表达水平

均存在显著差异。 Wang 等[48]研究表明,TCTP 表达的

差异主要取决于细胞或组织的类型、发育阶段、胞外的

信号反应以及生长信号和细胞因子。 植物中 TCTP 基

因的表达也同样存在组织特异性,且在不同部位的表

达强度因植物种类不同而存在差异,如麻疯树 TCTP
基因在根、茎、叶、果实、胚、种子胚乳中均有表达,但在

不同部位不同时期的表达量存在差异,在茎、Ⅰ期胚

乳、胚中表达最丰富,而在Ⅱ期胚乳和花中表达最

弱[49]。 结球甘蓝 TCTP 基因在根、茎部表达,而在叶

部不表达,且在根部的表达量高于茎部[50]。 桑树

TCTP 基因在根、茎部和叶片中均有表达,且在根部表

达量最高,茎中次之,叶片中最低[37]。 也有研究发现,
草莓果实成熟阶段 TCTP 表达量增加,且在完全红熟

的草莓果实中表达量达到最高[53]。 梁小莲等[51] 研究

发现同一橡胶树的胶乳、叶片和树皮的表达量基本一

致,这可能与其所选的部位有关。 TCTP 在分裂活跃

的组织中表达水平较高,如拟南芥 TCTP 在分生组织

和扩大的细胞中表达量增加[58]。
研究表明,植物 TCTP 基因的表达极易受到外部

环境条件的影响,如在高温或高盐胁迫下,结球甘蓝

TCTP 基因的表达会增加[50]。 短日照植物矮牵牛在黑

暗条件下,其 TCTP 的表达水平逐渐升高,且随着外界

远红光照射时间延长而表达量受到抑制[60]。 铝胁迫

能诱导耐铝大豆根部 TCTP 积累量的增加,而对铝敏

感的大豆品种影响不明显[61]。 此外,TCTP 的表达可

能还受植物激素的影响,如番茄 TCTP 与烟草组氨酸

激酶 NTHK1 相互作用能促进植株生长[62];巴西橡胶

树 HbTCTP 基因的转录受到乙烯和茉莉酸甲酯

(Methyl jasmonate,Me-JA)调控,乙烯处理 8 h 时表达

量最高,然后随着处理时间的延长而下降;Me-JA 处理

下 HbTCTP 基因的表达量在 8 h 和 48 h 出现 2 个高

峰[54];乙烯处理 0． 5 h 后,胶乳 TCTP 的表达量增加,
而割胶机械损伤会抑制 TCTP 的表达[51]。
3． 3　 植物 TCTP 基因的功能

与动物 TCTP 相比,对植物 TCTP 的功能研究报道

并不常见,根据 TCTP 结构上的相似性,推测植物

TCTP 与动物 TCTP 可能具有相似的功能[44]。 如

Brioudes 等[17]将果蝇中的 TCTP 基因导入到 TCTP 被

敲除的转基因拟南芥中后,其生长速度得到恢复。 植

物应激相关基因的过量产生能够促进大肠杆菌细胞的

生长[63-64]。 木薯 TCTP 能提高大肠杆菌盐胁迫耐受

性[65],表明植物和动物中的 TCTP 基因功能有共同之

处。 由图 1 可知,植物 TCTP 是一种多功能蛋白[66],
目前对植物 TCTP 基因功能的研究主要集中于与生长

的相关性、抗逆性、抗病虫性等方面。

图 1　 植物 TCTP 的功能简图

Fig.1　 The functional sketch of plant TCTP
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3． 3． 1　 TCTP 与植物生长的相关性　 植物 TCTP 对细

胞生长和分裂具有重要作用,能有效促进植物生

长[59]。 如 Woo 等[67]发现豌豆 TCTP 与根冠细胞的分

裂相关。 Brioudes 等[17]研究认为 TCTP 对有丝分裂具

有促进作用,将 TCTP 转化至烟草中,得到的转基因植

株较对照相比生长明显加快,生长期缩短 30% 左

右[68]。 相反,通过 RNA 干涉手段沉默拟南芥植株

TCTP 基因则表现为叶片增长变缓,根系生长受阻,生
长减缓[58]。 干涉 TCTP 基因在芥蓝中的表达,其植株

也表现为生长减缓,对逆境的抵抗力减弱[69]。 Rpf41
(TCTP 同系物)的 RNAi 干涉载体的导入使得刺槐根

茎长、鲜重和结瘤数均减少[39]。 TCTP 还有可能参与

细胞脱分化过程,且在细胞脱分化中起上调作用[52]。
Hoepflinger 等[70]研究发现 AtTCTP 的超表达显著降低

了烟草叶片中的细胞死亡,说明植物 TCTP 具有保护

细胞的作用。 植物 TCTP 在拟南芥上研究最多,由图 2
可知,其有 AtTCTP1 和 AtTCTP2 两条序列,AtTCTP1 在

调节细胞生长、控制细胞程序化死亡和信号应激反应

中起重要作用[17, 70],AtTCTP2 对植株的长距离信号传

导和再生能力是必不可少的[71]。 此外,Oliver 等[58] 通

过敲除 TCTP 基因得到了一个雄性不育个体,该个体

能够形成正常花粉且花粉能萌发,但花粉管生长受阻。
谭晓风等[72] 发现一条 TCTP 同源基因序列可能与油

茶种子胚胎发育及种子成熟相关,且高度表达。 但

Lliso 等[73]研究表明,在柑桔果实后熟阶段 TCTP 表达

水平降低。 以上研究表明,TCTP 对植物的营养生长

与生殖生长均具有一定的调节作用。
3． 3． 2　 TCTP 与植物的抗逆性　 植物 TCTP 对逆境的

反应敏感,尤其是对温度、光照、盐碱、重金属等的敏感

度较高[74]。 Kimiyo 等[60]从矮牵牛中分离到一个与暗

诱导有关的 TCTP 基因;Vladimir 等[75] 研究表明 TCTP
可能与植物的耐盐性相关;Santa Brígida 等[65] 研究表

明,木薯受盐胁迫后,植株体内 TCTP 表达量会增加。
此外,TCTP 还与莲子的耐热性相关[76]。 Li 等[54] 研究

发现橡胶树 HbTCTP 在高盐胁迫下呈现波形表达模

式,在处理 48 h 时表达量最高;在遭受机械损伤时,
HbTCTP 的表达水平呈先下降后升高的变化趋势,最
后保持不变;在低温胁迫条件下,HbTCTP 的表达量随

着胁迫时间的增加而增加,在 48 h 时表达量最高;而
在干旱胁迫条件下,HbTCTP 的表达量呈先增加后降

低的变化趋势。 OsTCTP 基因在水稻抗汞方面起着重

要作用[77]。 番茄 SlTCTP 在烟草中超表达时,可以促

进植物生物量的增加,且在高盐和渗透胁迫下参与光

合作用、脂肪酸代谢和水运输相关基因的表达[41]。 在

低温(4℃)和高温(35℃)胁迫下,桑树 Ma-TCTP 基因

在不同部位的表达量均上升,说明其参与植株的温度

逆境胁迫反应[37]。 拟南芥 AtTCTP 的超表达能提高植

株的抗旱性[78],黄瓜 CsTCTP 的超表达能提高植株对

高温胁迫的抗性,但却降低了植株对干旱和氯化汞的

耐受力[40],这可能是由于不同植物对外界刺激的响应

机制不完全相同。 在烟草中 HbTCTP 的超表达能够增

强对 H2O2 介导的氧化应激的耐受性并降低衣霉素诱

导的细胞死亡率[79]。 综上,植物 TCTP 在对抗逆境胁

迫方面起着重要作用。
3． 3． 3　 TCTP 与植物的抗病虫性　 植物 TCTP 对植物

抗病虫性研究已有相关报道。 如 Alfenas-Zerbini 等[80]

在鉴定植物-病毒互作反应中基因表达差异时,用马

铃薯 Y 病毒和辣椒黄色花叶病毒接种感病番茄,发现

TCTP 基因起正调节作用。 拟南芥中棉花 GhTCTP1 基

因的超表达增强了植株对绿桃蚜(Myzus persicae)的抗

性,并可通过遗传操作来改善棉花的蚜虫抗性[36]。 在

白粉病感染期间,小麦 TCTP 基因表达水平逐渐升

高[81]。 Fan 等[82] 通过 2-D 凝胶分析发现 TCTP(XP-
004134215 ) 参 与 黄 瓜 对 白 粉 菌 ( Sphaerotheca
fuliginea)的响应。 Meng 等[83] 研究表明黄瓜 TCTP 基

因对白粉病起负调控作用,降低该基因的表达能增强

黄瓜对白粉病的抗性,而该基因的超表达会导致黄瓜

对白粉病的抗性降低。 水稻感染稻瘿蚊后 TCTP 基因

的表达量在 24 h 时下降,并在 120 h 时又开始上

升[84]。 番茄和烟草的 TCTP 有助于成功感染马铃薯 Y
病毒,且健康株中 TCTP 位于表皮细胞的细胞核和细

胞质,而感染株中 TCTP 全部位于细胞质中[42]。 此

外,TCTP 还受病原体应激调节,如小麦 TaTCTP 在条

锈菌和白粉病胁迫下才起作用[81, 85]。 但植物 TCTP
对病虫害的抗性机制较复杂,尚需进一步更深入的研

究。

4　 展望

TCTP 是一种多功能调控因子,既能促进植物细

胞增殖、分化与再生,又能增强植株抵御生物或非生物

胁迫的能力,其表达受到转录和翻译水平的调节,同时

具有一定的组织和时间特异性。 近年来,关于动物中

TCTP 研究较深入,而在植物中的研究相对较少,尤其

是关于植物中的分子功能与生理机制、细胞定位以及

具体的调控机理的研究尚鲜见报道。 Fernanda 等[42]

首次对植物 TCTP 进行了细胞定位,感染株与健康株

中的 TCTP 所处位置不同,表明马铃薯 Y 病毒可能是
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图 2　 TCTP 基因在拟南芥中的表达

Fig.2　 Expression of TCTP gene in Arabidopsis

图 3　 植物 TCTP 的调控机理

Fig.3　 The regulation mechanism of plant TCTP

通过改变 TCTP 的定位以促进该病毒的感染。 棉花

TCTP 可能通过水杨酸(salicylic acid, SA)途径介导转

基因植物对蚜虫的抗性[36];TaTCTP1 可能通过乙烯信

号途径参与小麦对低温和高盐等逆境的抗性反应[85];
烟草 NtTCTP 通过与马铃薯 Y 病毒的外壳蛋白( coat
protein,CP)蛋白互作而表现出对该病毒的强抗性[86];

黄瓜 CsTCTP1 通过调节某些防御相关基因或 ABA 信

号通路相关基因的表达参与对白粉病的防御,而

CsTCTP2 则通过调节 TOR 信号通路相关基因的表达

参与其中[83]。 AtTCTP 的超表达通过调控 ABA 介导

的气孔运动而增强了拟南芥对干旱的忍受力[78];
AtTCTP1 通过与 Rab GTPases 的相互作用参与调节
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TOR 信号传导[41];AtTCTP2 通过其 mRNA 和蛋白质

的长距离转运而促进烟草不定根的形成[71]。 番茄

TCTP 的超表达能够促进烟草生长及胁迫能力的提

高,TCTP 基因的表达与参与光合作用、脂肪酸代谢和

水运输的相关基因呈正相关,同时与乙烯的生物合成

呈负相关。 综上,植物 TCTP 的调控机理极为复杂(图
3),还有很多方面需要进一步深入研究,如调控其表

达和互作的相关基因种类,不同植物品种或同一品种

不同部位的差异性表达,植物 TCTP 潜在的应用价值

等。 这些方面的研究可全面解析植物 TCTP 基因的生

理生化功能与调控机理,对调控植株生长和培育抗逆

农作物新品种具有重要意义。
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Progress on the Study of Translationally Controlled
Tumor Protein in Plants
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Abstract:Translationally controlled tumor protein (TCTP) is widely distributed in various eukaryotes. It’ s a family of
homologous proteins that are highly conserved throughout evolution process. In plants, their functions are mainly involved
in promoting cell proliferation, differentiation and regeneration, and enhance tolerance to biotic or abiotic stress. The
regulation mechanism of TCTP expression is complicated because it is regulated by the level of transcription and
translation. In this paper, the discovery and naming, the research field and distribution, the structural characteristics,
expression characteristics and biological functions of plant TCTP were reviewed. The aim of this study is to
comprehensively understand the physiological and biochemical functions of plant TCTP, which will help to further study
on its regulation mechanism, and provide reference for regulating the growth and development of plants and breeding new
varieties of stress resistance.
Keywords:plant TCTP,structural features,expression characteristics,biological function,regulation mechanism
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