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H2S信号在植物抵御重金属胁迫过程中的作用
方慧慧  裴雁曦*

(山西大学生命科学学院, 太原 030006)

摘要      工业“三废”的无节制排放、污水灌溉以及农药化肥等的不合理使用导致土壤重金属

含量急剧增加, 耕地重金属污染日益严重。研究表明, 气体信号分子硫化氢(hydrogen sulfide, H2S)
能够抑制重金属的吸收和转运, 减少重金属离子在植物地上部分的积累, 提高植物对重金属胁迫的

抗性。该文综述了H2S在植物抵御重金属胁迫过程中参与调控的生理过程及其作用的信号机制, 为
培育高产安全的作物品种提供一些新思路, 也为最大程度地降低重金属污染对我国农业生产造成

的损失提供科学依据。
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Physiological Functions of Gasotransmitter Hydrogen 
Sulfide in Plant Defense Against Heavy Metals Stress
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Abstract        As increased industrial wastes, sewage irrigation, chemical fertilizers and pesticides have caused 
excessive release of toxic metals into the environment, heavy metals (HMs) contamination of agricultural soil is 
becoming a serious environmental problem. Hydrogen sulfide (H2S), an emerging gasotransmitter, has been reported 
to participate in plant defense against HMs stress and reduce the HMs accumulation in plants. This paper reviews 
recent progresses in researches pertaining to the physiological process and signal transduction mediated by H2S 
during plant responses to HMs stress. It will provide novel strategies for the genetic improvement of plant tolerance 
to HMs stress and reducing the economic risk caused by HMs contamination in cultivated soil.
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多年来, 硫化氢(hydrogen sulfide, H2S)因其难

闻的气味以及急性剧毒效应而声名狼藉。有证据

表明, H2S是距今约2.5亿年前的二叠纪大灭绝的罪

魁祸首[1]。当时, 大量臭鸡蛋气味的H2S随着深部海

水一起涌上, 对浅海及陆地上的生物造成毁灭性的

打击。1713年, 意大利医生Bernardino Ramazzini发
现, H2S是导致便池清洁工眼睛炎症的元凶, 这是首

次关于H2S毒性效应的描述[2]。三百年来, 关于H2S
毒性效应的研究层出不穷[2]。 

1996年, H2S被证明作为一种神经活性物质

存在于脑组织中, 诱导海马长时程增强效应[3], 至
此, 人们对H2S的偏见开始改变。2002年, Wang[4]将

H2S描述为继一氧化氮(nitric oxide, NO)和一氧化

碳(carbon monoxide, CO)之后的第三种气体信号分
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子。Yang等[5]于2008年发现, H2S导致缺陷突变体小

鼠血压明显升高, 首次证明内源H2S作为信号分子

调节内皮细胞依赖性血管舒张, 该成果发表在《科

学》(Science)杂志, 并被《自然》(Nature)杂志“News 
Feature”栏目高度肯定[6]。该进展打开了气体信号分

子H2S研究的新局面, 基于细胞信号分子这一全新视

角探讨H2S的生理功能成为一个新的研究热点。

早在1978年, Wilson等[7]发现, 光照能诱导某些高

等植物的叶片释放H2S, 当时认为这是机体对过量无

机硫的响应, 并没有具体揭示H2S的生理效应。近十

年来, H2S在植物体内的生理功能才从“内源气体信号

分子”这一全新的视角被发掘。目前, 植物中气体信

号分子H2S的研究重点主要集中于H2S对植物生长发

育和胁迫响应的调控。研究表明, H2S参与植物整

个生长、发育、成熟和衰老的过程[8]。例如, 促进

植物种子萌发[9], 调节根的形态建成[10], 调控阴离子

通道[11], 调节气孔运动[12-13], 增强叶片光合作用[14], 调
控花期[15], 延缓衰老等[16]。H2S能够提高植物对多种

环境胁迫的抗性, 包括干旱、高盐、极端温度以及

重金属胁迫等[8,16-17]。

近年来, 关于H2S提高植物对重金属耐受的研

究已有了一些报道, 其作用的信号机制也被逐步揭

示。本文结合国内外的最新研究进展, 综述了植物

响应重金属胁迫过程中H2S参与调控的生理过程以

及H2S作用的信号机制。

1   重金属污染日益严重
2014年, 中国环境保护部和国土资源部公布的

全国土壤污染状况调查报告显示, 全国土壤环境状

况总体不容乐观, 耕地土壤污染的点位超标率高达

19.4%, 其中重金属污染的点位超标率达到7.0%。近

年来, 随着工业“三废”的排放以及化肥农药的大量

施用, 我国土壤重金属污染日益严重, 每年由于重金

属污染而造成的农业经济损失也越来越严重[18]。耕

地重金属污染不仅严重影响作物的生长发育, 造成

农产品产量和品质下降, 还可以通过食物链进入人

体危害人类健康。因此, 加强对植物应答重金属胁

迫机制的研究势在必行。充分理解不同作物的响应

特点, 能够指导合理开展生态农业种植区划、调整

农业产业结构, 更大限度地减少重金属污染对我国

农业生产的影响。

研究表明, 生理浓度的H2S能减少重金属在植

物地上部分的积累, 提高植物对重金属的抗性[8,19], 
为研究植物的重金属耐受机制提供了新思路。

2   植物内源H2S对重金属胁迫作出响应
2.1   植物内源H2S的产生途径

植物体内的H2S来源主要有三种途径: 直接通

过叶片吸收大气中的H2S、半胱氨酸(cysteine, Cys)
在半胱氨酸脱巯基酶(cysteine desulfhydrase, CDes)
的作用下分解产生H2S、亚硫酸盐(SO3

2–)直接被亚

硫酸盐还原酶(sulfite reductase, SiR)还原为H2S[8]。

目前研究表明, CDes降解Cys生成H2S是植物内源

H2S产生的主要途径[20]。其中, L-半胱氨酸脱巯基

酶(L-cysteine desulfhydrase, LCD)和D-半胱氨酸脱

巯基酶(D-cysteine desulfhydrase, DCD)分别以L-Cys
和D-Cys为底物, 它们的最适pH值、对抑制剂的敏

感度以及在细胞中的分布都不相同, LCD定位在细

胞核, DCD1和DCD2定位在线粒体[21]。磷酸吡哆

醛-O-乙酰基-L-丝氨酸(硫醇)裂解酶[O-acetylserine 
(thiol) lyase, OASTL]被报道也能产生少部分的H2S, 
OASTL同时参与Cys合成和H2S裂解的可逆反应, 且
在不同的实验体系中表现不同的活性[22]。最新报

道的半胱氨酸脱巯基酶1(L-cysteine desulfhydrase 1, 
DES1)在序列特征上属于OASTL家族, 但是其功能

特性更倾向于CDes家族—降解Cys, 产生H2S[23]。

2.2   植物内源H2S响应重金属胁迫

植物响应重金属胁迫时伴随着内源H2S含量的

变化。Fang等[24]发现, 铬(chromium, Cr)胁迫通过上

调LCD、DCD和DES1的基因表达, 增加谷子体内

的H2S产生速率。拟南芥响应镉(cadmium, Cd)胁迫

的过程中, 脱落酸(abscisic acid, ABA)相关转录因子

WRKY调节LCD和DES的转录[25], 水杨酸(salicylic 
acid, SA)增强LCD的酶活性, 进而激活内源H2S的产

生[26]。不同浓度的Cd处理后白菜幼苗BraDCD1和
BraDES1的基因表达量均被显著上调, 并且内源H2S
的产生也随之增加, 说明Cd胁迫能够激活白菜幼苗

内源H2S的产生[27]。在苜蓿和狗牙根中, 内源H2S的
含量也会随着Cd处理急速升高[28-29]。然而, Chen等[30]

用H2S的特异性荧光探针追踪了硒(selenium, Se)胁
迫下大头菜根部细胞的H2S含量, 结果发现, Se胁迫

下根尖细胞的H2S含量显著下降, 根部CDes编码基

因的转录被明显抑制。 
综合现有研究, 植物内源H2S产生系统会对重
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金属胁迫作出响应, 植物一般会激活内源H2S去抵御

重金属胁迫, 然而Se胁迫导致大头菜体内的H2S含量

降低, 这可能是由于Se与重金属的胁迫机理不同, 导
致植物的响应机制有所差异, 也有可能是由于不同

植物中H2S对胁迫的响应模式不同。

3   H2S增强植物对重金属胁迫的抗性
现阶段关于H2S在植物体内生理功能的研究, 

主要基于一些药物学实验来进行, 用H2S的外源供体

或H2S的清除剂及合成抑制剂处理植物材料, 检测相

应生理指标的变化, 进而分析H2S的生理功能[16]。外

源H2S能够增强拟南芥、水稻、苜蓿、谷子、狗牙根、

白菜等对Cd胁迫的抗性[19,25-26,28], 减少水稻和谷子中

Cd的积累[19,31], 显著缓解Cd胁迫引起的毒害症状。

Shen等[32]将拟南芥中的H2S产生酶AtLCD和AtDCD
在大肠杆菌中表达, 明显增强大肠杆菌产H2S的能力, 
提高其对Cd胁迫的耐受。生理浓度的H2S缓解Cr6+胁

迫对拟南芥、谷子以及大麦生长的影响[24,33-34], H2S
的合成抑制剂使Cr6+胁迫对谷子的毒害作用更加显

著[24], 拟南芥的H2S产生缺陷突变体lcd和des1均表

现出对Cr6+胁迫更高的敏感性[34], 这些研究都证明

了H2S在植物抵御Cr6+胁迫中的积极作用。外源H2S
还能够改善铅(plumbum, Pb)胁迫下棉花和油菜的

生长[35], 增加铜(copper, Cu)胁迫下植物种子的萌发

率[9]。这些结果从不同的角度揭示了H2S信号增强

植物重金属抗性的普遍性。除此之外, H2S还被报

道能缓解铝(aluminum, Al)、硼(boron, B)及Se等胁

迫对植物根生长的抑制[30,36], 能提高酯酶和淀粉酶

的活性, 提高Al胁迫下小麦种子的萌发率[37]。虽然, 
Al、B和Se并不是重金属元素, 但是内源H2S对这些

胁迫的响应模式与传统重金属胁迫存在相似性。因

此, 这些研究能为揭示H2S在植物抵御重金属胁迫过

程中的作用机制提供一些借鉴。

4   H2S信号参与植物抵御重金属胁迫的作

用机制
4.1   植物对重金属胁迫的适应机制 

重金属是一种对植物生长发育不利的环境因

素, 在长期适应环境的过程中, 植物发展出一系列对

重金属胁迫的抗性机制, 一般表现在以下几个方面。

(1)控制重金属离子的吸收, 促进毒害离子的外排。

植物通过一些根系分泌物改变土壤环境和重金属的

状态, 减少植物对重金属的吸收[38]; 还可以调控金属

离子吸收、外排和运输相关的转运蛋白限制重金属

的吸收, 促进毒害离子的外排[39]。另有研究表明, 植
物可以将重金属离子转移到衰老的叶片中, 通过老

叶脱落排出有害成分[40]。(2)通过螯合以及区室化作

用减少重金属在植物敏感部位的积累。植物可以激

活体内的金属硫蛋白(metallothioneins, MTs)、植物

螯合素(phytochelatins, PCs)、某些有机酸以及氨基

酸等重金属螯合物质降低重金属的毒性效应[41]; 还
可以通过区室化作用将重金属离子转运到液泡储存

起来, 从而达到钝化解毒的作用[38]。(3)调节相关代

谢平衡。植物可以调动抗氧化系统抵御重金属胁迫

引起的活性氧(reactive oxygen species, ROS)过量积

累[38]。

4.2   H2S提高植物重金属抗性的作用机制

目前, 关于H2S增强植物重金属抗性的研究主

要从以下几个方面展开。

4.2.1   减少重金属离子的积累      控制重金属离子

的吸收和转运是H2S作为信号分子缓解重金属对植

物毒害的一种重要方式。H2S调控果胶甲酯酶(pectin 
methyl esterase, PME)的活性、改变细胞壁的结构、

减少黄瓜对B的吸收[36]。Dawood等[42]发现, H2S能
够提高Na+-ATPase、K+-ATPase和H+-ATPase的活

性减少Al在植物体内的积累。茉莉酸甲酯(methyl 
jasmonate, MeJA)通过H2S依赖的方式调控金属离子

吸收和转运相关蛋白, 减少植物对Cd的吸收[19]。H2S
还可以抑制过氧化氢(hydrogen peroxide, H2O2)调控

的Ca2+通道来阻挡Cd2+进入质膜, 并且激活液泡膜上

的转运通道, 将胞质中的Cd2+转运至液泡, 从而降低

胞质内的Cd2+浓度[43]。H2S能与Ca2+信号协同互作下

调重金属吸收相关基因的表达, 增强重金属外排相

关基因的表达来抵抗Cr6+胁迫, 缓解Cr6+胁迫对谷子

根尖细胞的损伤[44]。

4.2.2   调节抗氧化系统      重金属胁迫导致大量

ROS的产生, 植物可以通过激活体内的抗氧化系

统维持ROS的代谢平衡。抗氧化系统包括抗氧

化酶类, 如超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, 
SOD)、过氧化物酶(peroxidase, POD)、抗坏血酸

过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)和过氧化氢

酶(catalase, CAT), 以及非酶类的抗氧化分子, 如抗

坏血酸(ascorbic acid, AsA)和谷胱甘肽(glutathione, 
GSH)[38]。研究表明, 外施H2S通过提高SOD、POD、
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CAT、APX等抗氧化酶的活性, 提高重金属胁迫下

植物的抗氧化能力; 提高还原性GSH以及AsA的含

量, 减少ROS的积累, 维持Cd、Cu、Cr胁迫下细胞

的氧化还原平衡[16,45]。Fang等[24]发现, 外源H2S并不

能提高Cr6+胁迫下谷子体内SOD和POD的活性, 却大

幅度地提高还原性GSH和AsA的含量, 缓解Cr6+胁迫

引起的氧化损伤, 这可能是由于不同植物在响应不

同重金属胁迫过程中, H2S调控抗氧化系统的侧重点

不同。

4.2.3   激活重金属螯合系统      H2S能够促进Cys和
GSH的积累。GSH即作为抗氧化剂缓解氧化损伤, 
又作为前体合成更多的PCs, 对金属离子进行螯合

解毒[34]。同时, H2S还能上调重金属螯合相关基因

MT和植物螯合肽合酶(phytochelatin synthase, PCS)
编码基因PCS1的转录, 促进MTs和PCs的合成, 增强

植物对重金属的抗性[24,46]。

4.2.4   介导相关蛋白质的翻译后修饰      H2S被报道

可以与蛋白质的自由Cys残基-SH或者-S-S-、-S-OH、

S-NO状态的Cys残基反应形成-S-SH, 对蛋白质进行

硫巯基化修饰[47]。本课题组研究发现, 生理浓度H2S
诱导谷子蛋白质硫巯基化水平的升高[48]; Cd胁迫后

拟南芥体内的GSSH水平明显升高, 推测体内硫巯基

化处于高水平, 同时用LCD缺失突变体lcd和过表达

突变体OE-LCD进一步证明, H2S介导的蛋白质硫巯

基化修饰在缓解Cd胁迫过程中起到重要作用[46]。硫

巯基化可以保护重要的Cys残基不被氧化, 以保护蛋

白的功能[49], 这可能是H2S增加植物对重金属耐受性

的另一个作用机制。

4.2.5   其他作用机制      H2S能够增加重金属胁迫下

植物体内的叶绿素含量, 增强光合作用速率[35]; 增
加植物对S、P、Ca、Mg和Fe的吸收, 保持金属离

子和矿物质的平衡, 增强对重金属的抗性[31,42]。一

些氨基酸被报道参与植物抵御重金属胁迫。研

究发现, H2S能调控Cys合成相关基因OASTLa(编
码OASTL)、SAT1和 SAT5[编码丝氨酸乙酰转移

酶 (serine acetyltransferase, SAT)]的表达促进Cys
的 积 累, 激 活 脯 氨 酸-5-羧 酸 还 原 酶(proline-5-
carboxylate reductase, P5CR)和脯氨酸脱氢酶(proline 
dehydrogenase, PDH)的 活 性, 从 而 促 进 脯 胺 酸

(proline), 缓解重金属的毒害作用[34,50]。 
近年来, 植物响应重金属胁迫过程中, H2S与其

他信号分子的交叉互作也逐渐被发现。在谷子响

应Cr6+胁迫过程中, Ca2+信号激活H2S的产生, 并以

H2S依赖的方式提高重金属螯合基因的表达, H2S与
Ca2+信号交叉互作增强谷子对Cr6+的抗性[24]。外源

H2S熏蒸明显提高钙依赖的蛋白激酶CDPK3缺陷突

变体cdpk3对Cd的耐受, 而体外实验也进一步证明, 
CDPK3能够提高LCD的酶活力, 提高其产H2S的能

力[46]。另外, 有研究表明, 植物抵御重金属胁迫过程

中, H2S和NO存在复杂的交叉互作, H2S可以被外源

NO激活, NO也被报道参与H2S的生理功能[29,51]。H2S
与植物激素也存在交叉互作, MeJA和SA激活H2S产
生提高植物对Cd胁迫的耐受[19,26], ABA响应转录因

子WRKY18/40/60调控拟南芥多个H2S产生酶基因

表达, 激活H2S产生提高植物对重金属的耐受[25]。

综上, 气体信号分子H2S调控复杂的生理过程

参与植物抵御重金属胁迫(图1)。

5   展望
目前关于H2S增强植物重金属抗性的研究大多

还是基于药理学实验来完成的, 内源H2S对胁迫的响

应以及H2S起保护作用的信号机制仍然有待进一步

发掘。未来关于H2S增强植物重金属抗性的研究可

以从以下几方面更深入地展开。构建植物内源H2S
产生相关突变体材料, 研究内源H2S产生系统对胁迫

信号的响应, 鉴定调控H2S产生的上游组分。高通量

测序技术检测植物体内响应H2S信号的基因, 双向电

泳与质谱结合检测H2S作用的直接下游分子靶标。

H2S介导的硫巯基化、甲基化以及其他的表观修饰

也是今后研究的重点。任何生命活动的进行都需要

多种信号相互协作来完成, H2S与其他信号之间关键

互作因子的鉴定及互作网络的完善必将吸引更多研

究者的关注。
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