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摘要  植物DA1肽酶是一种关键的蛋白酶, 在植物生长发育和环境适应中扮演着至关重要的角色。近年来, 随着基因编辑

技术的不断进步, DA1肽酶的作用机制和功能逐渐被阐释。研究表明, DA1基因的表达受转录水平调控, 而其蛋白活性则受

翻译后修饰调控。尽管对DA1肽酶生物学功能的研究很多, 但是缺少对DA1肽酶不同功能系统而全面的总结。因此, 该文主

要介绍DA1肽酶的分子结构, 重点阐述其在调控器官大小、参与盐胁迫、干旱适应以及免疫激活等胁迫响应中的生物学功

能, 总结了DA1肽酶在维管形成层活性调节和生长素信号转导中的作用, 旨在加深人们对DA1肽酶复杂功能和调控网络的

理解。 
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植物生长发育是一个复杂而精细的过程, 受多种

内外因素调控。蛋白质的合成与降解在这一过程中扮

演至关重要的角色(刘锴栋和袁长春, 2009)。其中, 泛

素/26S蛋白酶体途径是调控蛋白质合成与降解的关

键机制之一, 该过程中泛素活化酶(E1)、泛素结合酶

(E2)和泛素蛋白连接酶(E3)使泛素分子结合到受体蛋

白上, 结合了多聚泛素的蛋白随后被26S蛋白酶体降

解, 释放的泛素再循环利用(宋素胜和谢道昕, 2006)。

泛素受体是泛素 /26S蛋白酶体途径中的重要组分, 

它们能够识别并结合泛素化的靶蛋白, 介导这些蛋白

的降解或功能调控。作为泛素受体蛋白酶的关键成员, 

DA1编码一种含有2个泛素互作基序UIM和1个LIM结

构域的蛋白(Li et al., 2008; Chen et al., 2021)。前人

的研究表明, DA1肽酶受转录水平以及泛素化、去泛

素化、磷酸化等翻译后修饰水平调控, 进而影响植物

的生长发育。 

大量研究表明, DA1肽酶通过切割多个生长调控

因子调控多种下游底物的稳定性, 参与植物器官发

育、生长素信号转导、细胞分裂和扩张等关键生长发

育过程(Li et al., 2008; Du et al., 2014; Gu et al., 

2022)。随着分子生物学技术的发展, 人们对DA1肽酶

的认识逐渐深入。DA1肽酶不仅参与植物的正常生长

发育, 还在植物对环境变化的适应中发挥重要作用

(Li et al., 2020)。前人研究表明, DA1参与植物对盐和

干旱以及对病原体等胁迫的响应过程(Gu et al., 2023; 

Zhao et al., 2023)。此外, DA1还参与生长素信号转

导, 调节生长素介导的基因表达和细胞扩展(Gu et 

al., 2022)。对DA1功能的深入研究, 为改良作物的抗

逆性提供了新视角。 

DA1肽酶在植物生长发育中的调控机制及其功

能研究, 对于理解植物生长发育过程的复杂性至关

重要。本文简要介绍了DA1肽酶的结构特征, 详细

阐述了其调控机制, 并重点介绍了DA1在植物中的

功能研究进展, 不仅加深了人们对DA1肽酶作用机

制的理解, 而且为农业生产和林木分子改良提供了

理论依据。 

·专题论坛· 
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1  DA1肽酶 

肽酶是一类能够催化肽键水解的酶(Turk, 2006; 

Rawlings et al., 2012), 在生物体多种生理过程中发

挥作用, 包括细胞信号转导、蛋白质合成和降解等

(Bond, 2019)。Li等(2008)在拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)中克隆到DA1蛋白。研究发现, DA1蛋白包含

2个泛素相互作用基序(ubiquitin interaction motifs, 

UIM) (Hicke et al., 2005)、1个锌指结合的LIM 

(Lin-11、Isl-1和Mec-3)结构域(LIM domain)和1个C

末端肽酶结构域(Li et al., 2008; Dong et al., 2017) 

(图1)。2个UIM基序在DA1活性调控中发挥重要作用, 

含UIM基序的蛋白能结合泛素并发生单泛素化(Li et 

al., 2008; Chen et al., 2021), 进而促进受体构象发

生改变, 调控受体活性或与其它蛋白的结合能力, 并 

启动级联信号途径(Klein and Cobb, 2014)。LIM结构

域含有2个独立的锌指, 其可作为蛋白互作的媒介, 

参与多种生物学过程。在植物中, 根据LIM结构域的

数量, 可以将LIM蛋白分为单结构域LIM蛋白和双结

构域 LIM蛋白 , DA1是常见的单结构域 LIM蛋白

(Srivastava and Verma, 2017)。LIM结构域的突变会

消除DA1的泛素化, 其肽酶结构域的功能也会受到影

响(Dong et al., 2017)。DA1含有的LIM和UIM结构域

预示其可能在泛素蛋白酶途径中发挥与泛素化的底

物互作从而促进其降解的作用。Li等(2008)还发现拟

南芥基因组编码7个DA1相关(DAR)基因, 其中DAR1

和DAR2是与DA1最密切相关的家族成员 , 它们与

DA1蛋白的氨基酸序列很相似, 在其各自的N末端区

域中含有多个UIM, 共同调控植物器官的生长发育

(Peng et al., 2015)。 

 

图1  不同物种DA1氨基酸序列比对及其结构域示意图 

图示不同物种DA1蛋白的氨基酸序列比对及其结构域分布, 包括拟南芥(AtDA1)、甘蓝型油菜(BnDA1)、杨树(PagDA1a/b)以及玉

米(ZmDA1)。DA1蛋白包含2个主要结构域: UIM (Ubiquitin Interaction Motif)和LIM (Lin-11、Isl-1和Mec-3)结构域, 图中标明了UIM

和LIM结构域的相对位置。 

 

Figure 1  The amino acid sequence alignment and important domains of DA1 in different species  

The figure shows the amino acid sequence alignment and domain distribution of DA1 protein from different species, including 

those from Arabidopsis thaliana (AtDA1), Brassica napus (BnDA1), Populus alba × P. glandulosa (PagDA1a/b), and Zea mays 

(ZmDA1). It is demonstrated that DA1 proteins from various species contain two major domains: Ubiquitin Interaction Motif 

(UIM) and LIM (Lin-11, Isl-1 and Mec-3) domain. The figure indicates the relative positions of the UIM and LIM domains. 
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2  DA1基因转录调控及其蛋白活性调控 

近年来, 通过遗传和蛋白质组学方法筛选鉴定出多个

DA1调节因子, 下文将从转录水平和翻译后修饰水平

对DA1基因转录调控及蛋白活性调控进行总结(图2)。 

2.1  转录调控 

转录调控在植物发育中具有重要作用, 涉及不同的组

蛋白修饰酶和转录因子。在拟南芥中, Keren等(2020)

发现组蛋白泛素化可以调控DA1的转录。半胱氨酸蛋

白酶OTU1 (OTU deubiquitinase 1)作为一种组蛋白

去泛素化酶, 可以去除组蛋白上的单泛素化标记, 参

与DA1染色质的去泛素化。组蛋白单泛素化在植物 

的表观遗传调控中发挥重要作用。例如, H2B单泛素

化影响植物生长、种子休眠、根和叶生长、生物钟、

开花时间和光形态建成(Fleury et al., 2007; Liu et al., 

2007; Gu et al., 2009; Bourbousse et al., 2012; 

Himanen et al., 2012; Keren and Citovsky, 2016)。

OTU1参与调控DA1基因的染色质去泛素化和转录抑

制, 影响拟南芥种子及器官大小, 而OTU1的功能丧

失会导致DA1染色质中积累H2B单泛素化及H3三甲

基化和超乙酰化等染色质标记, 进而激活DA1的转录

(Keren et al., 2020)。在OTU1 T-DNA插入突变体中, 

DA1染色质区域的H2B单泛素化水平显著上升, 导致

DA1基因表达量增加。这一现象表明, OTU1通过负向

调控H2B的单泛素化参与对DA1的转录抑制。 

 

 

图2  DA1基因转录及其蛋白活性的调控网络模型 

(A) 在基因转录层面, BZR1通过与CUC2和CUC3相互作用促进DA1 mRNA的生成, 而OTU1则直接调控DA1肽酶的转录抑制; (B) 

在翻译后修饰层面, DA1蛋白经历泛素化、去泛素化和磷酸化过程。泛素化由RING E3连接酶DA2和BB共同参与, 而去泛素化过

程通过UBP12和UBP13去泛素化酶与DA1结合。磷酸化由BAK1/BRI1和MPK3/MPK6激酶复合物介导。这些修饰过程共同调控DA1

肽酶的活性和稳定性。 

 

Figure 2  Regulatory network model of DA1 gene transcription and its peptidase activity 

(A) At the transcriptional level, BZR1 promotes the transcripton of DA1 mRNA through interaction with CUC2 and CUC3, while 

OTU1 directly regulates the transcriptional inhibition of DA1; (B) At the post-translational modification level, DA1 protein un-

dergoes ubiquitination, deubiquitination and phosphorylation. Ubiquitination is jointly carried out by RING E3 ligases DA2 and 

BB, while deubiquitination occurs through the binding of DA1 with UBP12 and UBP13 deubiquitinating enzymes. Phosphoryla-

tion is mediated by the BAK1/BRI1 and MPK3/MPK6 kinase complexes. These modification processes collectively regulate the 

activity and stability of DA1 peptidase. 
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DA1的表达也受NAC家族转录因子CUC2 (cup- 

shaped cotyledon 2)和CUC3的调控(Li et al., 2020)。

作为近年来新发现的具有多种生物学功能的植物特

有转录因子, CUC2在茎分生组织形成中发挥重要作

用 (Vroemen et al., 2003)。Li等 (2020)研究发现 , 

CUC2和CUC3作为腋生分生组织(axillary meristem, 

AM)起始的正调节因子, 直接与DA1启动子结合并激

活其表达。同时, CUC2和CUC3的活性受到油菜素内

酯信号转导途径中关键转录因子BZR1 (brassina-

zole-resistant 1)的负调控。这种调控关系构成了一个

复杂的调控通路: BZR1负调控CUC2和CUC3的活性, 

进而影响DA1基因表达水平, 从而精细调控植物的器

官大小和形态建成。 

2.2  翻译后修饰调控 

DA1的蛋白活性在泛素化、去泛素化和磷酸化等多个

层面受到严格调控(张静和侯岁稳, 2019)。 

 

2.2.1  泛素化调控 

DA1肽酶活性受到2种RING E3连接酶BB (BIG 

BROTHER)和DA2的泛素化调控。泛素连接酶BB与

DA1相互作用, 通过限制细胞增殖来调控器官大小

(Li et al., 2008; Du et al., 2014)。BB蛋白C末端含有

H型RING结构域, 使其在泛素级联反应中充当E3泛

素连接酶, 与E2-泛素硫酯结合并激活泛素分子的释

放, 进而泛素化激活DA1 (Xia et al., 2013)。Disch等

(2006)研究发现, BB的RING结构域突变产生bb突变

体, 从而抑制泛素分子的释放, 进而抑制DA1的泛素

化, 增强da1-1的表型, 使器官显著增大。 

DA2可与DA1相互作用并使DA1单泛素化, 从而

导致该蛋白酶的催化活化(Xia et al., 2013)。E3泛素

连接酶DA2通过限制细胞增殖来调控器官大小, 主要

在发育阶段的根、子叶、叶和花序中表达。DA2通过

保守的RING结构域使DA1被释放的泛素分子激活, 

进而影响器官大小。Xia等(2013)将DA2的RING结构

域突变, 获得了da2-1突变体, 其E3连接酶活性被破

坏, 抑制DA1泛素化, 产生更大的植物器官。与BB类

似, Xia等(2013)还发现双突变体da1-1/da2-1会产生

比单突变体更大的器官, 表明DA1和DA2可能作用于

同一遗传途径。 

2.2.2  去泛素化调控 

DA1肽酶的去泛素化依赖于泛素酶 /去泛素化酶

(deubiquitinating enzyme, DUB)的作用, 其中泛素

特异性蛋白酶(ubiquitin-specific proteases, UBPs)是

最大的家族(Chen et al., 2021)。UBP12和UBP13作

为分子量最大的UBP, 包含1个独特的meprin和

TRAF同源(MATH)结构域, 与DA1共定位并相互作

用, 使DA1去泛素化, 最终引发植物叶面积减小和生

长迟缓等表型变化(Vanhaeren et al., 2020)。研究表

明, DA1肽酶在BB和DA2的作用下, 发生泛素化后被

激活 , 而UBP12和UBP13与激活的DA1结合并使

DA1发生去泛素化, 进而抑制其肽酶活性(Vanhaeren 

et al., 2020; Chen et al., 2021)。此外, Zhang等

(2024)发现, UBP12和UBP13不仅使DA1去泛素化, 

还能使E3连接酶BB和DA2去泛素化, 因此它们与BB

和DA2之间存在拮抗作用。 
 

2.2.3  磷酸化调控 

DA1肽酶活性受磷酸化调控影响(Dong et al., 2017)。

DA1是植物生长激素油菜素甾醇 (brassinosteroids, 

BRs)的受体激酶BRI1 (brassinosteroid-insensitive 1)

及其共受体BAK1 (BRI1-associated receptor kinase 

1)的底物。Chen等(2021)研究发现, DA1的功能区域

上特定的氨基酸残基(如T90、S91和S97以及S363、

T367、S369和T370)与DA1的泛素相互作用基序

(UIM)和活性位点相邻, 可以被BRI1和BAK1磷酸化, 

从而降低其肽酶活性, 维持DA1底物(如UBP15)的水

平, 促进细胞增殖。尽管磷酸化影响DA1肽酶的活性, 

但并不影响DA1的泛素化修饰(Dong et al., 2017)。 

在拟南芥中 , Wu等 (2022)发现受体激酶ER 

(ERECTA)激活的丝裂原活化蛋白激酶MPK3/6能够

磷酸化调控DA1。该通路中ER激活的MPK3/6直接与

DA1相互作用并将其磷酸化, 从而降低DA1蛋白的稳

定性并使其降解, 引起DA1下游裂解底物UBP15的

积累, 促进外珠被细胞的增殖, 调控植物器官和种子

大小(Wu et al., 2022)。 

3  DA1的功能 

3.1  DA1参与调控器官大小 

DA1在植物器官大小调控中扮演着关键角色。在烟草
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(Nicotiana tabacum)中, NtDA1通过抑制与细胞增殖

相关转录因子的表达, 参与烟草花冠和种子生长发育

调控(叶冬梅, 2023) (表1)。在玉米(Zea mays)中, 突

变体Zmda1 (ZmDA1)或Zmdar1 (ZmDAR1)基因过

表达改善籽粒的糖输入和淀粉合成, 提高籽粒产量

(Xie et al., 2018)。在甘蓝型油菜(Brassica napus)中, 

将BnDA1和AtDA1基因转化至拟南芥突变体da1-1中

可以回补突变体表型, 下调油菜BnDA1基因表达, 可

以改善种子重量和器官大小(Wang et al., 2017)。在

小麦(Triticum aestivum)中, 过表达TaDA1降低了小

麦籽粒大小和重量, 沉默TaDA1则出现相反现象, 在

泛素-蛋白酶体途径中, TaDA1和TaGW2发生物理相

互作用, 产生加性效应, 增强籽粒大小的同时下调

TaDA1和TaGW2的表达 (Liu et al., 2020)。棉花

(Gossypium hirsutum) GhDA1-1A301K (第301位丙

氨酸突变为赖氨酸)在拟南芥中过表达显著增加了种

子大小和重量, 以及幼苗和花等器官的大小(Yang et 

al., 2021)。在杨树(Populus alba × P. glandulosa)中, 

过表达PagDA1导致形成层细胞分裂减弱, 木质部宽

度变小。而通过CRISPR/Cas9突变PagDA1导致形成

层细胞活性增加 , 促进木质部分化 , 在该过程中

PagDA1和PagWOX4产生拮抗作用, 负调控形成层

活性(Tang et al., 2022)。利用CRISPR/Cas9技术, 

Mumtaz (2017)在水稻中发现OsDA1和DA1同源基因

HDR3分别影响籽粒细胞大小和细胞数量, 是籽粒大

小的正向调控因子, 这与DA1在拟南芥中负向调控籽

粒大小的现象相反(Li et al., 2008; Gao et al., 2021)。 

DA1通过切割裂解底物参与多个关键信号通路, 

对于器官大小的调控至关重要。UBP15是DA1的下游

裂解底物(Du et al., 2014), 作为UBP亚家族成员之

一, 含有MYND型锌指结构域, 在与DA1蛋白的相互

作用中发挥重要作用(Lutterbach et al., 1998)。Du等

(2014)研究发现, UBP15的C端和DA1蛋白发生相互

作用, 然后DA1通过泛素介导的蛋白酶体降解途径对

UBP15进行降解, 共同调控细胞增殖。此外, Liu等

(2008)在拟南芥中发现, UBP15可以正向调控器官大

小。UBP15功能缺失突变体(ubp15)植株更小, 叶片

窄且呈锯齿状, 苗期根更短, 花更小, 茎更短、细; 相

反, UBP15过表达通过刺激细胞增殖导致器官增大, 

开花延迟(Liu et al., 2008; Du et al., 2014)。因此, 该

研究揭示了DA1-UBP15通过负调控其下游裂解底物

UBP15影响器官大小。 

除了UBP15, 一些转录因子也能够作为DA1的

裂解底物参与调控器官大小。Peng等(2015)研究发

现, TCP14和TCP15作为DA1的直接下游底物, 与

DA1相互作用并被其切割(Dong et al., 2017), 这一

过程通过调节细胞周期基因的表达来调节核内复制, 

进而调节器官大小。Dong等(2017)进一步揭示另一类

TCP蛋白TCP22也被DA1切割, 通过调节细胞增殖

过程调控器官大小。Cui等(2024a)的研究则表明 , 

DA1能够直接切割WUS, 导致其蛋白不稳定。而细胞

分裂素信号则通过抑制DA1蛋白活性增加WUS蛋白

的稳定性(Snipes et al., 2018), 导致植物生长发育过

程中茎尖分生组织扩大, 干细胞数量增加, 调控植物

茎尖分生组织的大小。此外 , 在拟南芥中 , Cui等

(2024b)还揭示DA1能够裂解WOX5, 下调WOX5的

表达, 从而调控根尖分生组织干细胞的分化过程。 

3.2  DA1参与调控植物胁迫响应 

3.2.1  非生物胁迫响应 

DA1在植物应对非生物胁迫中发挥重要作用(Zhao et 

al., 2023)。在木本植物转基因杨树中, PagDA1a和

PagDA1b过表达提高了转基因白杨的耐盐性和抗氧

化能力。PagDA1a和PagDA1b过表达增加了盐胁迫

下转基因植物中K+/Na+比率, 通过改变离子转运相关

基因的表达来维持细胞内Na+稳态, 从而增强耐盐

性。而在盐和干旱胁迫条件下, PagDA1a和PagDA1b

过表达也促进了抗氧化酶的积累和许多抗氧化酶编

码基因的表达, 增强了活性氧清除能力, 从而提高转

基因白杨的抗氧化能力。因此, 过表达PagDA1a和

PagDA1b的转基因杨树生长受到抑制, 导致株高降

低和鲜重下降, 但是通过优化离子稳态和提高活性氧

清除能力, 使其对盐和干旱胁迫的抵抗力显著提高

(Zhao et al., 2023)。 

在草本植物中也有相似的结论。例如, 过表达大

豆(Glycine soja) GsoDA1基因降低了转基因拟南芥

种子萌发对盐的敏感性, 影响转基因拟南芥耐盐相关

基因的表达, 尽管过表达GsoDA1基因并未改变转基

因拟南芥种子的大小, 但显著提高了转基因植株对盐

胁迫的耐受性(Zhao et al., 2015)。这些发现进一步证

实了DA1基因在植物适应性中的重要性, 并为提高作

物抗胁迫能力提供了新思路。 
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表1  植物DA1蛋白的功能研究进展 

Table 1  Advances in the studies on the function of plant DA1 proteins 

物种  基因名称  功能  
DA1相关  
调控因子

调控机制  参考文献

使拟南芥茎、叶、花、果实

和种子等器官变小 
/ DA1通过控制细胞增殖的时间影响

器官大小 
Li et al., 
2008 

参与生长素信号转导 , 影响

细胞扩增 
TMK1 生长素促进DA1切割TMK1, 促进

顶钩的形成, 抑制生长素介导的基

因表达, 影响细胞扩增 

Gu et al., 
2022 

参与植物免疫反应 , 限制病

原体生长 
CHS3/DAR4 病原体效应子降低DAR3水平, 提高

DA1活性, 携带抗病基因的植物中, 
CHS3/DAR4传感器NLR识别到DA1
活性变化后, 激活植物防御机制 

Gu et al., 
2023 

拟南芥 
(Arabidopsis thaliana) 

AtDA1

参与调控根尖分生组织干细

胞的分化 
WOX5 DA1裂解WOX5, 下调WOX5的表

达, 将拟南芥中的细胞分裂素(CK)信
号转导与根干细胞的功能联系起来 

Cui et al., 
2024b 

OsDA1 使水稻籽粒变宽 TCP DA1通过与TCP家族互作, 影响籽

粒细胞大小, 正调控器官大小 
Li et al., 
2024 

水稻 
(Oryza sativa) 

HDR3 使水稻籽粒变长、变宽 GW6a DA1同源基因HDR3增强GW6a的
泛素化和稳定性, 影响籽粒细胞数

量, 正调控水稻籽粒大小 

Gao et 
al., 2021 

烟草 
(Nicotiana tabacum) 

NtDA1 使烟草花冠的花瓣缺刻变

大 , 弧度变小 , 更圆润 ; 使
种子变小; 使腋芽个数减少

/ 烟草DA1基因抑制与细胞增殖相关

转录因子的表达, 参与烟草花冠和

种子生长发育调控  

叶冬梅, 
2023 

甘蓝型油菜 
(Brassica napus) 

BnDA1 使油菜种子、幼苗、叶、花

器官、角果和茎等器官变小

/ 通过下调甘蓝型油菜DA1基因, 改
善种子重量和器官大小 

Wang et 
al., 2017 

小麦 
(Triticum aestivum) 

TaDA1 使小麦籽粒变小 GW2 小麦DA1基因和GW2在泛素-蛋白

酶体途径中相互作用, 产生加性效

应, 共同调控粒重 

Liu et al., 
2020 

棉花 
(Gossypium hirsutum) 

GhDA1 GhDA1-1AR301K突变体使

拟南芥种子、幼苗和花等器

官增大 

/ 棉花GhDA1-1AR301K突变基因在

拟南芥中过表达显著增加了种子大

小和重量 

Yang et 
al., 2021 

大豆 
(Glycine soja) 

GsoDA1 提高植物耐盐性 / 大豆DA1基因参与调控耐盐途径基

因的表达, 提高植物的耐盐性 
Zhao et 
al., 2015 

玉米 
(Zea mays) 

ZmDA1 使玉米穗长变短 , 穗粒数变

少, 种子变小    
/ 玉米DA1基因通过调控糖分向胚乳

转运调控胚乳的多少, 最终影响籽

粒大小 

Xie et al., 
2018 

降低杨树植株株高和鲜重 , 
提高植株耐盐性和耐旱性 

/ 杨树DA1基因通过调节高盐和干旱

胁迫下的离子稳态和活性氧清除作

用, 提高对盐和干旱胁迫的抵抗力 

Zhao et 
al., 2023 

杨树 
(Populus alba × P. 
glandulosa) 

PagDA1

参与调控维管形成层活性 PagWOX4 杨树DA1以DA2介导的泛素依赖性

方式调节PagWOX4的稳定性 , 间
接控制次生木质部的形成和植物的

次生生长 

Tang et 
al., 2022 

 

3.2.2  生物胁迫响应 

在植物与病原体的相互作用中, 生物胁迫响应是植物

免疫系统激活的关键环节(Ngou et al., 2022)。植物中

的免疫受体CHS3/DAR4属于含有LIM结构域的肽酶

(LIM-peptidase)家族(Gu et al., 2023), 其含有1种核

苷酸结合的富含亮氨酸的重复序列(NLR), 可以识别

DA1活性变化, 从而激活防御。Gu等(2023)研究发现, 

在拟南芥易感宿主中 , 病原体的效应子可以降低

DAR3水平, DAR3作为DAR基因家族成员, 与DA1互

作并抑制其活性, DAR3水平降低可以释放抑制, 导
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致DA1活性增强。但是在抗病植物中, CHS3/DAR4

含有的NLR携带1个与DA1家族肽酶同源的集成域

(ID), 当整合到NLR中时, 能够识别效应子活动和激

活防御, 检测出DA1的活性变化(Cesari et al., 2014; 

Sarris et al., 2015; Ortiz et al., 2017; Białas et al., 

2021), 随后CSA1-CHS3/DAR4复合体激活植物的

防御机制, 通过诱导细胞死亡限制病原体的扩散, 或

者以激活其它免疫相关基因的表达等方式来增强植

物的抵抗力, 限制病原体生长。 

3.3  调控林木维管形成层活性 

在木本植物中, 次生生长过程源自维管形成层的持续

分裂活动(Pierre-Jerome et al., 2018)。WOX4作为调

节形成层活性的关键转录因子, 在维管形成层活性和

次生生长中发挥重要调控作用(Tomescu and Groo-

ver, 2019)。在木本植物杨树(Populus)中, Tang等

(2022)利用酵母双杂交(yeast two-hybrid, Y2H)、双

分子荧光互补(bimolecular fluorescence compleme-

ntation, BiFC)以及免疫共沉淀(co-immunoprecipita-

tion, Co-IP)等多种方法 , 证实PagDA1可以与Pag- 

WOX4相互作用。研究还发现, PagDA2可使PagDA1

发生泛素化, 进而调控PagWOX4的稳定性, 影响维管

形成层活性和次生木质部的形成(Tang et al., 2022)。 

3.4  参与生长素信号转导 

受体样激酶跨膜激酶1 (TMK1)是一种在植物中发现

的跨膜激酶, 属于类受体激酶(receptor-like kinases, 

RLKs)家族成员之一(于凯等, 2010), 在植物生长素

(auxin)信号转导途径中发挥重要作用 (Gu et al., 

2022)。在拟南芥中, Gu等(2022)发现, TMK1被DA1

家族肽酶切割, 形成1个C-末端激酶结构域(TMK1C), 

从而调控顶钩的形成。生长素可以促进DA1切割

TMK1, 而在DA1突变体中 , 由于DA1功能缺失 , 

TMK1切割减少, 导致顶钩形成受到抑制。该过程促

进TMK1C激酶结构域在细胞内的核定位, 抑制生长

素介导的基因表达, 进而调控生长期间的差异细胞扩

增(Gu et al., 2022)。 

4  总结与展望 

近年来, DA1肽酶作为植物生长发育中的关键调控因

子, 已经成为广泛的研究热点。随着基因编辑技术的

发展, DA1肽酶的作用机制和功能逐渐在多个物种中

被揭示。DA1肽酶不仅通过其蛋白酶活性调控植物器

官大小, 还涉及复杂的信号网络和环境响应机制, 为

理解植物生长发育的分子机制提供了新视角。尽管

DA1肽酶的研究已取得显著进展, 但目前仍存在一些

问题需要深入探究。 

(1) DA1基因在许多单、双子叶植物中表现出相

似的功能, 说明DA1具有较高的保守性。然而, 对于

金银木(Lonicera maackii)、油松(Pinus tabuliformis)

和杨树等一些重要的木本植物而言, DA1的调控机制

是否同样保守, 目前尚不清楚。借助CRISPR/Cas9

技术, 能够对林木DA1基因的启动子区域进行精准编

辑, 通过插入或删除特定的顺式作用元件, 深入探究

这些元件对DA1基因表达的调控作用。此外, 在不同木

本植物中对特定转录因子进行过表达或敲除, 进而验

证转录因子对DA1基因表达的调控机制。 

(2) 已有研究表明, DA1基因家族参与植物对盐

和干旱等环境胁迫的响应, 相关研究主要集中在拟南

芥和豆科植物等少数物种中。而其它物种, 尤其是林

木的相关研究亟待进一步深化。未来应利用多组学测

序技术分析林木物种中DA1基因家族在盐和干旱胁

迫下的表达模式, 鉴定差异基因, 从而阐明DA1在林

木逆境适应中的功能, 为林木分子设计育种改良提供

更加完善的理论依据。 

(3) 为深入探究DA1的相互作用蛋白及其调控机

制, 可以将先进的计算方法, 如机器学习和深度学习

技术纳入相关研究。例如, 古海博等(2024)提出了一

种融合蛋白质语言模型Ankh与深度神经网络的方法, 

用于预测植物中蛋白质-蛋白质相互作用, 该方法在3

种植物数据集上均获得了较好的预测结果。此外, 深

度学习方法, 如卷积神经网络(convolutional neural 

network, CNN)模型已被开发用于图像分类、区域分

割、目标跟踪和超分辨率重建等任务, 该技术也可以

对DA1及其相互作用蛋白的细胞内定位和动态变化进

行深入研究。结合先进的计算方法, 特别是深度学习

技术, 有望揭示DA1在植物生长调节中的复杂网络, 

为植物生物学研究提供新的视角和方法。 

(4) 超分辨率显微镜技术可以研究DA1在细胞内

的精细分布及其与其它分子的相互作用。例如, 受激

发射损耗显微镜(stimulated emission depletion mi-
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croscopy, STED)和单分子定位显微镜等能够突破光

学衍射极限, 提供纳米级的成像分辨率。结合单分子

亚单位计数方法, 如利用深度学习技术进行单分子光

漂白事件计数的CLDNN (convolutional and long- 

short-term memory deep neural network)架构, 可以

更准确地分析DA1及其相互作用蛋白的化学计量比, 

从而为理解其调控机制提供定量依据。 

因此, DA1肽酶作为植物生长发育中一个多面性

的重要因子, 其研究前景广阔, 在植物育种和农业领

域的应用潜力逐渐显现。例如 , 在玉米中 , 借助

CRISPR/Cas9基因编辑技术对DA1同源基因ZmDA1

和ZmDAR1进行编辑, 可大幅提高玉米籽粒中的糖

输入和淀粉合成效率, 进而显著增加籽粒产量; 对小

麦DA1基因进行编辑, 不仅能提高小麦产量, 还能改

善其抗逆性和品质。未来应致力于实现对多物种DA1

表达的精准调控, 以及探索DA1在逆境适应中的功

能, 以满足不同植物改良的需求, 为植物科学和农

林技术的发展带来新的突破, 推动植物产量和品质

提升。 
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Research Progress on the Regulatory Mechanism and Biological 
Function of DA1 Peptidase in Plants 

Hang Zhang, Yuan Liu, Yingying Chen, Dingjie Wu, Ruoxin Duan, Zhenfang Lu, Ruili Li* 
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Abstract  DA1 peptidase is a key plant protease that and plays crucial roles in plant growth, development, and envi-

ronmental adaptation. In recent years, with the improvement of gene editing technology, the function mechanism of DA1 

peptidase have gradually been elucidated. All studies show that DA1 peptidase is regulated at the transcriptional and 

post-translational levels. Although there are plenty of studies on specific biological functions of DA1 peptidase, there still 

lacks systematic and comprehensive summaries of the research progress on DA1. This review briefly describes the mo-

lecular structure of DA1 peptidase, summarizes the regulatory mechanisms of DA1 peptidase, and focuses on its bio-

logical functions in regulating organ size, responding to salt and drought stresses, and activating immune responses to 

biological stresses. In addition, we have summarized the role of DA1 peptidase in the regulation of vascular cambium 

activity and auxin signal transduction. This review aims to provide a comprehensive understanding of the complex func-

tions and regulatory networks of DA1 peptidase. 
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