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摘　要：解旋酶广泛存在于从病毒到人类几乎所有已知的原核和真核生物体中，它们能利用 NTP 水解获得

能量促进双链 DNA/RNA 解链。DEAD-box 解旋酶是最大的解旋酶家族，在 DNA 复制、修复、重组、转录、

核糖体发生和翻译起始等几乎所有涉及 DNA/RNA 代谢的细胞过程中均发挥重要作用。近年研究表明，

DEAD-box 解旋酶除具有持家基因功能外，还广泛参与植物生长发育及胁迫响应过程。目前，由解旋酶介

导的胁迫应答具体机制依然不清晰。现重点介绍近年来高等植物 DEAD-box 解旋酶在非生物胁迫响应中的

功能研究进展，同时探讨解旋酶参与胁迫应答的可能机制。
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Progress of plant DEAD-box helicase in response to abiotic stress
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Abstract: Helicase widely exists in almost all known prokaryotic and eukaryotic organisms from viruses to humans, 
catalyzing the unwinding of duplex DNA/RNA depended on the energy of NTP. DEAD-box helicase is the largest 
helicase family, which plays important roles in almost all cellular processes involved in DNA/RNA metabolism 
such as DNA replication, repair, recombination, transcription, ribosome biogenesis and translation initiation. Recent 
studies showed that DEAD-box helicase not only functions as housekeeping genes, but also widely involves in plant 
growth and development and the response to stress. Presently, the specific mechanisms of stress response mediated 
by helicase remain unclear. This review introduced mainly the functions of DEAD-box helicase in response to 
abiotic stress in higher plants, and the possible mechanisms of helicase involved in stress response are also 
discussed.
Key words: DEAD-box helicase; abiotic stress; signal transduction; response mechanisms

DEAD-box 解旋酶 (DEAD-box helicase) 是最大

的解旋酶家族，广泛存在于从病毒到人类几乎所有

已知原核和真核生物体中，其通过水解 NTP 获得

能量催化双链 DNA/RNA 的解旋，从而在包括复制、

修复、重组、转录和翻译在内的大多数基本遗传过

程中发挥重要作用 [1]。DEAD-box 蛋白家族成员主

要是 RNA 解旋酶，也有一些是 DNA 解旋酶 [2]。DNA
解旋酶是促使双螺旋 DNA 解旋的驱动蛋白，参与

DNA 复制、修复、重组及转录 [3] ；与 DNA 解旋酶

相似，RNA 解旋酶主要参与 RNA 结构形成的调控

活动，包括 RNA 转录、剪接、复制、蛋白质翻译、

mRNA 的输出及 mRNA 稳定性等过程 [4-5]。
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不仅如此，DEAD-box 解旋酶还广泛参与植物

的生长发育和生物及非生物胁迫响应过程。由于

DEAD-box 蛋白参与 RNA 代谢等过程，所以在胚

胎发育中必不可少 ；而 DEAD-box 解旋酶基因缺

失导致的内含子剪接缺陷也会对叶绿体产生影响从

而使植物幼苗呈淡绿色，比如拟南芥 AtRH7 突变体

表现出短根及根分支减少，同时胚胎和子叶发育异

常 [6]。自 Seki 等 [7] 首次发现冷诱导型的 DEAD- box
解旋酶基因 FL2-5A4，第一次表明解旋酶可能具有

在胁迫应答中的新功能以来，十多年来，人们通过

对拟南芥、水稻、豌豆、大豆等植物中的 DEAD-
box 解旋酶基因分析发现，DEAD-box 解旋酶在多

种生物及非生物胁迫响应过程中均具有一定的作

用，这一发现为将来利用 DEAD-box 解旋酶的

“DNA/RNA 解旋”功能来改良植物对各种生物及非

生物胁迫的耐受性进而提高作物产量提供了可能。

1　DEAD-box解旋酶的结构与分类

根据氨基酸的保守序列，解旋酶可分为 3 个超

家族和 2 个亚家族，即 SF1~5 [8]。解旋酶的典型特

征是具有一个保守的解旋酶中心，包含 9 个特征性

的保守基序 (motif)，分别是 Q ( 如果有的话 )、I、
Ia、Ib、II、III、IV、V 和 VI。DEAD-box 解 旋 酶

是 SF2 解旋酶超家族中最大的解旋酶家族，由

Linder 等 [9] 首次发现，并根据基序 II 中高度保守的

氨基酸序列 Asp-Glu-Ala-Asp (DEAD) 而命名 [10]。

根据基序 II 氨基酸序列的差异，DEAD-box 家族蛋

白又可被分为 DEAD、DEAH 和 DEXH/D 3 个亚家

族 ( 图 1) [11-13]。基序 I 也叫 Walker A 基序，基序 II
也叫 Walker B 基序，二者是 ATP 酶活性所必需的。

DNA 解旋酶含有经典的 Walker A 基序 (G-X-X-X-
X-G-K-T)，隶属于 SF1。RNA解旋酶含有变异的

Walker A 基序 (A-X-X-X-X-G-K-T)，隶属于 SF2[14]。

目前，研究人员已在高等植物中鉴定出数目众

多的 DEAD-box 解旋酶。比如，拟南芥和水稻基因

组中分别鉴定到 115 和 113 个解旋酶基因，其中分

别包括 58 和 50 个 DEAD-box RNA 解旋酶基因 [15]。

番茄中鉴定出 157 个 RNA 解旋酶基因，其中包含

42 个 DEAD-box 基因、36 个 DEAH-box 基因和 52
个 DEXH/D-box 基因，剩余的 27 个不属于以上 3
个亚家族 [16]。

2　DEAD-box解旋酶在植物非生物胁迫中的功能

非生物胁迫通过各种环境因素如干旱、高盐、

低温、高温、重金属、紫外线等，来影响植物的生

长和发育并限制农作物的产量。其中干旱、高盐和

温度胁迫为主要的非生物胁迫，对植物的生长、发

育、生存和产量都具有很大影响 [17]。几乎所有的植

物都能感知非生物胁迫响应，通过信号传递对环境

改变迅速作出响应，然而只有一部分植物可以在高

度胁迫环境下存活。尽管目前已有很多关于植物适

应非生物胁迫的遗传、分子及生理基础的研究，但

人们对植物适应胁迫环境的复杂分子机制仍然是知

之甚少。

数目众多的 DEAD-box 解旋酶家族成员广泛

参与植物环境适应过程的各个方面，包括盐胁迫、

低温胁迫、高温胁迫、渗透胁迫及氧化胁迫等。实

际上，某个 DEAD-box 解旋酶并不仅仅参与单一的

胁迫应答，它可能同时参与多种胁迫响应过程，如

已证实拟南芥 STRS1/2 [18]、AtRH9 [19]，水稻 OsBIRH  [20]、

SUV  [21]，豌豆 PDH45 [22-23]、MCM6 [24] 等基因在多

种胁迫中均发挥重要功能。

2.1　DEAD-box解旋酶参与盐和干旱胁迫响应

盐和干旱胁迫在自然界中是两种主要的环境胁

图1  DEAD-box解旋酶具有催化功能的保守基序一级结构示意图
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迫，不仅影响植物生长、发育，还会降低作物产量。

研究发现，DEAD-box 解旋酶在植物盐及干旱胁迫

响应中发挥重要功能。拟南芥 STRS1 及 STRS2 在

盐胁迫下的转录受到抑制，突变体 strs1 和 strs2 的

抗盐性增强，突变体中 RD29A、DREB1A 及 DREB2A
等胁迫响应基因的表达均高于野生型 [18]。而在拟南

芥中超表达 AtRH9 或 AtRH25，可导致盐胁迫下种

子萌发迟缓 [19]，暗示拟南芥 DEAD-box 解旋酶可

能是盐胁迫响应的负调控因子。对水稻分别进行

100 mmol/L 和 200 mmol/L NaCl 盐处理后，OsABP 
(ATP- binding protein)、OsDSHCT (DOB1/SK12/
helY-like DEAD-box helicase) 和 OsDBH (DEAD-box 
helicase) 的表达量均有所上调 [25]。另外，研究发现

水稻中 SUV3 蛋白具有 DNA 和 RNA 解旋酶及 ATP
酶活性，SUV3 基因能够被盐胁迫诱导表达，超表达

SUV3 基因的水稻对高盐环境均具有耐受性，同时产

量不受影响，而且植株对干旱也有一定的抗性 [21]。

DEAD-box 解旋酶中耐盐性研究比较广泛的是

豌豆 DNA 解旋酶 45 (PDH45)。PDH45 与翻译起始

因子 eIF4A 具有高度同源性，具有 ATP 依赖的

DNA 和 RNA 解旋酶活性、DNA 依赖的 ATP 酶活

性和 ATP 结合活性，因此推测 PDH45 在 DNA 和

RNA 代谢中都起到一定的作用 [26]。高盐、低温、

ABA、脱水和机械损伤等处理均能诱导豌豆植株

PDH45 基因的表达。早前有研究发现，PDH45 在

烟草和孟加拉国水稻品种 Binnatoa 的盐胁迫耐受性

中均发挥重要作用；超表达 PDH45 的 Binnatoa 植

株叶绿素含量显著升高，与野生型相比根的长度变

短，且植株在幼苗期和生殖期具有明显的盐耐受

性 [22]。而后研究人员又发现，在籼稻 IR64 中超表

达 PDH45 后植株的盐耐受性也增强，且盐胁迫环

境下转基因植株的生理特性如内源性营养成分及产

量相对于野生型均有提高 [23]。同样，超表达豌豆

PDH45 的转基因烟草植株对盐的耐受性远高于野

生型植株 [27]。

此外，其他植物中也发现 DEAD-box 解旋酶

基因参与了盐胁迫应答。本课题组之前的研究发

现，超表达 SlDEAD31 基因的番茄植株对盐和干旱

胁迫的耐受性均增强，胁迫条件下转基因植株存

活率和叶绿素含量更高，而 MDA 含量降低，且

Cat1、Cat2、APX2 及 ER5 等胁迫相关基因的表达

出现上调 [28]。盐土植物罗布麻中的 AvDH1 是一个

典型的 DNA 和 RNA 解旋酶，该蛋白由 AvDH1 基

因编码，具有 DEAD-box 蛋白家族 9 个保守的解旋

酶基序。盐和干旱胁迫能够诱导 AvDH1 的表达 [29]。

低温和高盐胁迫能够诱导大豆 GmRH 的表达，由此

推测，当植物处于低温和高盐环境时，GmRH 在

RNA 的加工过程中具有重要作用 [30]。体外研究发

现，豌豆单个的 MCM6 亚基具有解旋酶和 ATP 酶

活性，MCM6 亚基的超表达增强了植株对盐胁迫的

耐受性，并且对其产量没有影响 [24]。2014 年，研

究人员在豌豆中又发现一种重要的 DEAD-box 解旋

酶家族成员 p68，在烟草中超表达 p68 可加强植株

生长、提高光合作用和抗氧化机制从而增强对高盐

环境的耐受性 [31]。相似地，在棉花中超表达 AvDH1
后棉花耐盐性增加。同时，高盐环境下转基因棉花

的棉铃数、棉铃重量以及棉籽产量比野生型棉花都

有所增加 [32]。

2.2　DEAD-box解旋酶参与低温和热胁迫响应

低温是影响植物生长发育的关键因素之一，目

前，对 DEAD-box 解旋酶参与低温胁迫的研究多集

中在模式植物拟南芥中。2001 年，Seki 等 [7] 在对

拟南芥的 1 300 个基因的 cDNA 序列进行基因芯片

分析时，首次发现能够被低温胁迫诱导的 DEAD-
box 解旋酶基因 FL2-5A4 (drh1)。到目前为止，研

究较为清楚的是拟南芥 DEAD-box 解旋酶 LOS4，
且 LOS4 蛋白是 CBF 的一个上游调节子。2002 年，

Gong 等 [33] 从下调了报告基因 RD29A-LUC 的拟南

芥突变体中筛选到 LOS4 基因。分析显示，在冷胁

迫下 los4-1 突变体中 RD29A 及其他 COR/RD 基因

的表达量均降低，同时低温胁迫诱导的 CBF 基因

也出现表达量降低或表达推迟的现象。los4-1 突变

体对低温敏感，而组成型表达 CBF3 基因可逆转

los4-1 突变体的低温敏感性，说明 LOS4 是 CBF 的

一个上游调节子。随后，Gong 等 [34] 又分离得到

los4-2 突变体，与 los4-1 突变体相反的是，los4-2
突变体对低温和冷冻胁迫的耐受性增强，而对热胁

迫敏感。随后分析发现，在 CBF-COR 冷胁迫响应

途径中，LOS4-1 能够抑制而 LOS4-2 则促进 CBFs
和它们的下游靶基因的表达，这些结果说明 LOS 
RNA 解旋酶在 mRNA 的输出、植物发育以及对温

度的胁迫响应中都发挥重要作用。另外，研究发现，

冷胁迫能够诱导拟南芥 AtRH9 和 AtRH25 的转录，

而相比之下，AtRH25 比 AtRH9 更能够增强拟南芥

植株的耐冻性，这一结果源于 AtRH25 和 AtRH9 不

同的核酸结合特性 [19]。随后，研究发现 AtRH22 和

AtRH52 的表达也受低温胁迫的显著诱导 [35]。最近，

Huang 等 [6] 发现 AtRH7/PRH75 可被冷胁迫诱导且
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其 mRNA 在细胞分裂区增加，arth7-2 和 arth7-3 突

变体对冷胁迫表现出超敏感性，同时会降低 CBF1、
CBF2 和 CBF3 的表达，从而使植物不耐冷。

高山离子芥是高山冰缘植物的代表，对多种非

生物胁迫具有很强的耐受性，通过 RACE 克隆发现

冷胁迫诱导的 CbDRH 通过选择性剪接形成两种形

式的转录产物 CbDRH.2 和 CbDRH.1，其中 CbDRH.2
在冷胁迫下的表达量升高，并且对冷胁迫的响应可

能是与甘氨酸、RNA 结合蛋白和 CbGRP 相互作用

的结果 [36]。而在拟南芥中筛选出的编码 DEAD-box 
RNA 解旋酶的 RCF1 基因，其功能是维持 mRNA
前体的正常剪接。rcf-1 突变体表现出对冷胁迫的高

敏感性，且在低温环境下 rcf-1 突变体中许多冷胁

迫诱导的基因发生错误剪接，由此推断 RCF1 对

mRNA 的剪接至关重要。因此，其在植物低温耐受

性以及冷胁迫响应基因的调控中起到关键作用 [37]。

同样，拟南芥 AtRH3 对内含子剪接、核糖体发生

及幼苗的生长均具有一定作用，rh3 突变体在盐或

冷胁迫下的生长受到严重抑制，而干旱条件则对其

没有明显影响 [38]。最近，Liu 等 [39] 发现拟南芥 rh7
突变体在低温 (12℃ ) 胁迫下胚芽和叶的发育出现

严重推迟现象，当幼苗长时间暴露在低温胁迫下时，

突变体会出现发育异常、叶片变小的现象；分析发

现，在正常和低温条件下突变体中 35S 和 18S 
rRNA 的积累量要高于野生型，因此低温胁迫下

AtRH7可能通过影响 rRNA的合成来影响植物生长。

除此之外，研究人员在水稻中发现 DEAD-box 
RNA 解旋酶 TOGR1 是在热胁迫下生长所必需的，

TOGR1 的表达与白天温度的变化密切相关，且

TOGR1 的解旋酶活性直接随着温度的升高而启动。

超表达 TOGR1 基因的水稻在高温条件下生长状况

有所改善 [40]。而热胁迫能够抑制 STRS1 和 STRS2
的表达，突变体 strs1 和 strs2 表现出增强的耐热性，

表达分析显示突变体中热胁迫响应基因 HSP101、
HSF4 和 HSF7 转录水平升高 [18]。在豌豆中，具有

解旋酶和 ATP 酶活性的 MCM6 单个亚基和 PDH47
基因，以及定位于细胞质和细胞核中的大豆 GmRH
基因的表达均能被冷胁迫诱导 [24, 30, 41]。

2.3　DEAD-box解旋酶参与渗透和氧化胁迫响应

很多证据表明解旋酶对植物在盐、干旱和冷胁

迫下的耐受性有一定的影响，这三种胁迫实际上均

可导致植物水分亏缺、细胞失水，从而造成渗透胁

迫；同时盐和干旱等胁迫环境常常导致植物体内活

性氧 (ROS) 的积累从而产生氧化胁迫，给植物带来

更为严重的损伤。然而，目前关于解旋酶在植物抗

氧化及渗透胁迫中的功能的描述并不详尽。

拟南芥 AtRH5、9 和 25 受到多种非生物胁迫

的调控，盐胁迫和渗透胁迫均可抑制三者的表达 [19]。

渗透胁迫同样能抑制 STRS1 和 STRS2 的表达，突

变体 strs1 和 strs2 在渗透胁迫下的发芽率和植株鲜

重均比野生型高 [18]。而大麦 HVD1 和烟草 PDH45
在渗透胁迫下转录水平升高 [42-43]。水稻 OsBIRH1
基因编码 DEAD-box RNA 解旋酶，防御相关化学

物质如苯并噻二唑、水杨酸及稻瘟病菌均可诱导水

稻中 OsBIRH1 的表达，超表达 OsBIRH1 基因的拟

南芥植株对黑斑病菌和番茄假单胞杆菌的抗性及氧

化胁迫耐受性均增强。同时，转基因植株中氧化胁

迫防御相关基因如 PR-1、PR-2、PR-5 和 PDF1.2
的表达量升高 [20]。在紫花苜蓿中分离出的 DEAD-
box解旋酶MH1与PDH45高度同源，分析显示干旱、

盐胁迫均能诱导 MH1 的表达，超表达 MH1 可增强

拟南芥种子在干旱、盐和氧化胁迫下的萌发和植株

的生长。分析表明，MH1 对干旱和盐胁迫的耐受

性是通过提高 ROS 清除能力和增强渗透调节能力

来实现的 [44]。已有证据表明脱落酸 (ABA) 可以促

进 ROS 的产生，在拟南芥中筛选出的 ABA 超敏突

变体 abo6 的线粒体中 ROS 的积累量较多，而 ABO6
基因在拟南芥中编码 DEXH-box RNA 解旋酶 [45]。

水稻 SUV3 转基因株系中产生的过氧化氢量比野生

型要少，且在高盐胁迫下抗氧化酶的活性增强 [21]。

相似地，在水稻中超表达 PDH45 基因后发现其盐

胁迫耐受性增强，转基因植株中的抗氧化酶包括超

氧化物歧化酶 (SOD)、抗坏血酸过氧化物酶 (APX)、
愈创木酚过氧化物酶 (GPX)和谷胱甘肽还原酶 (GR)
的活性均有显著升高，说明水稻的盐胁迫耐受性是

通过提高植物光合作用和抗氧化机制来实现的 [46]。

另外，将 DEAD-box RNA 解旋酶基因 p68 在烟草

中进行超表达，发现植株同样可以通过提高光合作

用和抗氧化机制来增强盐胁迫耐受性 [31]。

3　DEAD-box解旋酶参与胁迫响应的机制及其

表达调控

综上所述，DEAD-box 解旋酶在植物多种非生

物胁迫响应中均发挥重要作用，然而其在这些胁迫

响应中的具体作用仍待进一步研究。在真核生物中，

许多信号转导通路被非生物胁迫所激活，很难确定

解旋酶在如此复杂的胁迫信号转导网络中的位置。

因此，由解旋酶介导的胁迫响应机制目前仍不清晰。
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然而，根据现有报道，解旋酶可能通过以下几种途

径来发挥作用 ( 图 2)。 (1) 移除胁迫响应过程中在

mRNA 的 5' UTR 形成的二级结构，并影响前体

mRNA 的正确剪接 [37, 41, 47]。真核生物 mRNA 的 5' 
UTR 中二级结构的去除可促使翻译得以高效进行，

从而进一步促进相关分子的合成，最终增强抗逆

性 [1]。拟南芥 DEAD-box RNA 解旋酶 RCF1 基因在

维持 mRNA 前体的正常剪接中发挥重要作用，rcf-1
突变体中许多冷胁迫诱导的基因发生错误剪接 [37]。

(2)同DNA多亚基复合物以及拓扑异构酶相互作用，

从而改变相关基因的表达 [47]。(3) 激活相关转录因

子，从而调控胁迫应答基因的表达 [33]。(4) 影响

mRNA 的出核运输。植物胁迫响应相关基因的

mRNA 出核运输将直接影响相关基因的表达，从而

影响胁迫响应的各个过程。比如 LOS RNA 解旋酶

在 mRNA 的输出及对温度胁迫的响应中都发挥重

要作用 [34]。(5) 磷酸化或被蛋白激酶激活，从而在

转录或翻译水平上调控基因的表达 [1, 41]。在玉米根

中发现缺氧胁迫可通过 EIF-4A 的磷酸化来抑制翻

译的起始 [48]。而由蛋白激酶 C 介导的磷酸化则增

强了豌豆 PDH47 的 DNA 解旋酶和 ATP 酶活性 [41]。

(6) 参与核糖体的装载。水稻 DEAD-box RNA 解旋

酶 TOGR1 被证实参与 rRNA 前体的加工，通过维

持 rRNA 的动态平衡从而保证水稻在高温下正常

生长 [40]。而水稻 OsRH17 能够抑制大肠杆菌 16S 
rRNA 的成熟，说明 OsRH17 可能与核糖体的生物

合成有关 [49]。除此之外，解旋酶可能还参与了许多

其他信号通路进而进入胁迫响应通路，比如与 ABA
信号的关系以及解旋酶在胁迫过程中的亚细胞定位

等，而这都需要未来研究的深入探索。

另外，值得一提的是，Macovei 和 Tuteja [25] 首

次证实 miRNA 能调控 DEAD-box 解旋酶基因的

表达。miRNA 作为重要的转录水平调控因子，主

要通过降解目标基因的 mRNA 和抑制目标基因

转录物的翻译来发挥作用 [50]。水稻 OSA-MIR414、
OSA-MIR164e 和 OSA-MIR408 的降解目标为 3 个

DEAD-box 解旋酶基因：OsABP、OsDBH 和 OsDSHCT。
研究发现，盐胁迫能够诱导这些基因的表达，而相

反的是 miRNAs 的表达被抑制。以上发现说明，

DEAD-box 解旋酶广泛参与调节植物多种防御反应

的生理活动，同时其自身功能的实现也处于复杂调

控网络之中。

4　展望

DEAD-box 解旋酶除具有持家基因功能以外，

还可通过 RNA 代谢、内含子剪接、核糖体发生等

生物过程参与植物的生长发育及胁迫耐受性的调

控。在胁迫应答途径中，DEAD-box 解旋酶位于许

多逆境胁迫应答途径的上游，在转录及翻译水平上

调控下游相关基因的表达。目前，尽管已在多个物

种中鉴定出数目众多的 DEAD-box 解旋酶，但仅有

一小部分被证实参与了非生物胁迫应答，且其参与

的胁迫响应机制仍不明确。而更为复杂的植物对病

原微生物的防御系统所涉及的多种信号通路网络也

有待深入研究。未来的研究工作可从以下几个方面

展开：(1) 环境胁迫调控 DEAD-box 解旋酶基因表

达或活性的信号通路；(2) 胁迫诱导型 DEAD-box
解旋酶的靶目标 RNA ；(3) 调控 DEAD-box 解旋酶

图2  解旋酶参与非生物胁迫响应的可能机制示意图
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的上游调节因子；(4) 与 RNA 或 RNP 结构重排活

性相关的特定生理功能；(5) DEAD-box 解旋酶的生

理生化功能被整合和调控的机制。

目前转基因抗性育种方面的研究已经取得相当

大的进展，但大多数目的基因的功能趋于单一化，

对转基因作物抗性的改良有限。因而，胁迫诱导型

DEAD-box 解旋酶在胁迫应答途径中的调控功能为

转基因作物抗性育种提供了更为合理和高效的基因

工程策略。已有学者指出植物在抵抗如高盐、干旱

和寒冷等非生物胁迫逆境时，DEAD-box 解旋酶可

能开辟了一条新的抗逆途径 [1]，相信将来通过“DNA/
RNA 解旋”途径来改良植物抗性的转基因研究将

不断涌现。
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