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摘要: 近年来, 一些研究发现氢气作为一种新的信号分子参与植物抗胁迫网络并具有重要作用。本文综述了近年来氢气参

与植物胁迫应答的研究, 总结氢气主要通过调节活性氧(ROS)来参与植物抵御胁迫的过程。在植物抗干旱过程中, 氢气通

过促进ROS的产生来调节气孔的闭合; 而在植物抗盐渍、金属离子和农药损伤过程中, 氢气通过去除ROS来修复氧化损伤; 
氢气还对植物抗病虫害相关基因的表达有调节作用。
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Abstract: In recent years, some studies have found that hydrogen as a new signal molecules involved in 
plant stress resistance network and played an important role. Here, we reviewed the research of hydrogen  
involved in plant stress response in recent years, and summarized the hydrogen participated in the process of 
plant resistance to stress mainly through regulation of reactive oxygen species (ROS). Hydrogen promotes 
the ROS production to regulate stomas closure in plant drought tolerance, whereas it scavenges ROS to  
decrease oxidative damage from saline, metal ions and pesticides. Hydrogen also involves in regulating the 
expression of genes related with insect- and disease-resistance. 
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在自然环境中, 植物整个生命周期都处在一

个不断变化的环境中。适宜的环境条件能保证植

物的正常发育和生长, 但如果环境条件变化超过

植物正常生长发育所能忍受的范围, 就会影响植

物的生长。对植物生长发育不利的环境条件称之

为逆境或胁迫。植物逆境胁迫分为生物胁迫和非

生物胁迫。生物胁迫指病原体的感染、动物的取

食以及杂草的竞争等; 非生物胁迫包括高温、寒

冷、干旱、盐渍以及有毒物质等。胁迫会对植物

造成损伤, 如细胞脱水, 膜系统破坏、光合速率下

降、呼吸速率发生变化等, 甚至导致死亡。由于

植物的不动性, 不能逃避外部环境的变化, 为了生

存, 只有改变本身的形态及内部结构来适应周围

环境。经过长期的适应与进化, 植物形成了错综

复杂的机制来感应外界信号, 从而选择最优的应

对方式来适应不良环境(潘瑞炽等2004)。
由于人类活动的影响, 加之自然灾害时有发

生, 使得环境变化加剧, 严重影响到植物的生长发

育。植物如何通过细胞感受并传导逆境胁迫信

号、激活一系列分子途径并调控相关基因表达和

生理反应等, 已成为植物生物学研究的热点领域之

一。氢气具有抗氧化、抗炎症、抗过敏等作用, 经
常作为一种医疗气体, 应用于疾病治疗(Ohsawa等
2007; Hong等2010)。研究发现, 氢气可能作为一种

新型的信号分子参与植物胁迫应答网络中。氢气

可能在植物抵御胁迫中具有重要的作用, 如抵抗干

旱环境(Xie等2014), 减轻盐胁迫带来的氧化损伤

(Xie等2012; Zeng等2013), 减轻金属离子和农药带

来的氧化损伤(Chen等2014; Cui等2014), 参与激素

综　述  Reviews
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抗病虫害信号相关基因的表达(Zeng等2013)。
本文综述近年来氢气参与植物抗胁迫的研究, 

探讨氢气参与植物抵抗干旱、盐渍、毒性物质和

病虫害等过程。深入了解植物抵御胁迫的分子机

制有助于人们开发新的栽培手段、培育新型栽培

作物和研究绿色农药, 提高粮食产量与质量, 同时

也有利于环境保护。

1  植物应对胁迫的方式与途径

经过长期的适应与进化, 植物可调节体内激

素信号网络, 形成防御素、抗病蛋白等, 提高植物

抵抗各种胁迫的能力。这种植物应对胁迫的途径

一般可分为三个阶段: 感知阶段、信号传递阶段

和生物合成阶段(图1) (Wu和Baldwin 2010)。
感知阶段是指植株对外界胁迫信号的识别。

胁迫种类不同, 植物的感知方式也不同, 如感知干

旱的渗透感受器(赵咏梅2008; 杨洪强等2001; Bar-
tels和Sunkar 2005); 感知盐胁迫的离子通道和跨膜

蛋白激酶(Shi等2000; Xie等2012); 感知病原微生物

的细胞膜外受体蛋白和细胞内效应蛋白(Dodds和
Rathjen 2010); 对昆虫取食的感知主要是识别昆虫

口腔中的激发子(elicitor) (Wu等2007; Skibbe等
2008)。在信号传递阶段, 许多离子和化合物参与

其中, 主要有钙离子(Ca2+)、蛋白激酶和植物激素, 

它们之间相互影响共同促进下游与抵抗相关的物

质的合成。在真核生物中, Ca2+是信号网络中重要

的第二信使, Ca2+浓度的变化通过Ca2+感应蛋白传

递给下游, 改变体内蛋白激酶的活性, 并诱导相关

基因的表达(Lecourieux等2006; 蒋廷惠等2005)。
参与抵御胁迫的激素主要包括: 水杨酸(salicylic 
acid, SA)、茉莉酸(jasmonic acid, JA)、乙烯(eth-
ylene,ET)、脱落酸(abscisic acid, ABA)和一氧化氮

(NO) (Kunkel和Brooks 2002; 张晓磊等2008), 植物

利用不同的激素信号抵抗不同类型的胁迫。经过

感知和信号传递, 植物体内会合成一些小分子物

质来帮助抵抗胁迫, 这个过程为生物合成阶段。

合成与渗透调节有关的小分子物质、功能蛋白(水
通道蛋白、LEA蛋白、调渗蛋白、抗氧化酶)和调

节蛋白(转录因子、蛋白激酶、磷脂酶C和一些信

号分子) (周宜君等2006)。活性氧(ROS)的产生是

植物胁迫应答中的重要环节, 它可以促进组织坏

死, 使病原体得不到合适的环境而死亡; 在细胞壁

和细胞膜之间积累胼胝质 ,  阻止病原体的入侵

(Bestwick等1995; Brown等1998)。病虫害还会引

起植物激素SA、JA和ET的合成, 这些激素对植物

建立局部和系统性免疫是必需的(Mishina和Zeier 
2007; Tsuda等2008), 激素信号会激活下游基因的

图1  植物应对胁迫的信号通路

Fig.1  A model of stress signaling pathways in plants
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表达以帮助植物抗病, 如病原相关蛋白(pathogene-
sis-related protein, PR)、蛋白酶抑制因子(protease 
inhibitor, PI)和多酚氧化酶(polyphenol oxidase, 
PPO)等(Felton和Korth 2000)。
2  氢气参与植物胁迫应答

2.1  植物的氢气代谢

在复杂的植物胁迫应答网络中, 氢气作为一

种新型的信号分子参与其中(表1)。氢是自然界中

丰富的化学元素，其单质形态是氢气，氢气是一

种惰性气体, 无色、无味, 是未来替代有限化石燃

料的潜在新能源(Dutta等2005; Huang等2010)。一

直以来, 人们认为从远古细菌到真核微藻类均可

通过光合作用或非光合作用产生氢气(Gaffron 
1939; Eroglu和Melis 2011)。光合生物的氢气代谢

最初报道于绿藻中(Gaffron 1939; Gaffron和Rubin 
1942),  之后发现在光合细菌中也存在(Gest和
Kamen 1949; Melis和Melnicki 2006)。这些微生物

体内执行氢气代谢的是氢化酶(hydrogenase), 氢化

酶种类各异 ,  被广泛了解的是细菌、蓝藻中的

[NiFe]氢化酶和专性厌氧细菌、绿藻中的[FeFe]氢
化酶(Eroglu和Melis 2011; Hatchikian等1992; Shima
等2008)。目前, 许多藻类的[FeFe]氢化酶基因已

被确定, 如斜生栅藻(Scenedesmus obliquus)的氢化

酶基因SoHydA1、莱茵衣藻(Chlamydomonas rein-
hardtii)的氢化酶基因CrHydA1和CrHydA2、小绿

藻(Chlorella fusca)的氢化酶基因CfHydA (翁海波

等2007; Forestier等2003)。除氢化酶外, 在某些细

菌中固氮酶(nitrogenase)也可催化生成氢气(Meyer
等1978)。生物产生氢气主要通过以下几种方式: 
(1)直接生物光解途径, 绿藻和蓝藻吸收光能, 可将

水直接分解成氢气和氧气; 光合系统I (photo sys-
tem I, PSI)和光合系统II (photo system II, PSII)均参

与其中, PSII吸收光能将水分子分解成氧气和电

子, 电子传递给PSI并将其激活, 激活的PSI将铁氧

表1  氢气参与植物抗胁迫

Table 1  Hydrogen gas involved in plant stress tolerance
    胁迫类型       对植物的伤害                   植物抵抗方式                        氢气的作用             参考文献

干旱 (1)萎蔫

(2)细胞膜受损

(3)代谢紊乱

光合作用减弱

(1)表达作用于抗旱基因的转录因

子

(2)表达具渗透调和抗氧化损伤的

基因

氢气可与ROS、一氧化氮、保卫细

胞K+通道共同参与ABA介导的气孔

闭合

Xie等2014

盐渍 打破细胞内离子平衡

氧化损伤

(1)抗氧化

(2)重建离子平衡

(1)氢气可激活转录因子ZAT10/12及
其下游抗氧化基因的表达

(2)氢气可促进Na+的外排, 协助维持

离子平衡

(3)氢气可增加抗氧化酶的表达量和

活性

(4)氢气增加种子内淀粉酶活性, 促
进萌发

(5)氢气促进土壤中氢氧化细菌生

长, 间接协助植物抗盐渍

Xie等2012; Xu等2013; 
Zeng等2013

金属离子和农

药的氧化损伤

结合细胞内功能蛋白

氧化损伤

(1)与重金属形成无毒复合物

(2)将重金属积累在特定部位

(3)增强抗氧化酶活性

(1)氢气可减少重金属的吸收和积

累, 重建细胞内离子平衡

(2)氢气可增强抗氧化酶和抗氧化非

酶类物质的表达量和活性

(3)氢气可增加抗氧化损伤信号通路

中血红素氧化酶(HO-1)表达量和活

性, 参与HO-1信号途径协助抵抗

Chen等2014;  Cui等
2013, 2014; Jin等2013

病虫害 (1)新陈代谢受到干扰

(2)从生理机能到组织

结构上发生一系列的

变化和破坏

(3)高传染性

(1)特化的表型: 针刺、毛状物和角

质层, 来防止昆虫取食和病菌感染

(2) SA、JA和ET参与的生理抵抗, 
合成PR、PI、PPO等抗病蛋白, 协
助建立植物系统性抗性

(1)氢气可影响激素下游基因的表达

(2)激素会促进氢化酶基因的表达, 
增加氢气产量

Zeng等2013
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化还蛋白(ferredoxin, Fd)还原, 氢化酶将还原态的

Fd重新氧化并产生氢气; [FeFe]氢化酶和固氮酶分

别在绿藻和蓝藻中参与直接生物光解途径, 蓝藻

中还原态的Fd可将电子传递给尼克酰胺腺嘌呤二

核苷酸(辅酶I, NAD+)和尼克酰胺腺嘌呤二核苷酸

磷酸(辅酶II, NADP+), [NiFe]氢化酶将NAD+和

NADP+氧化并产生氢气(Kim和Kim 2011; Das等
2008)。(2)间接生物光解途径, 蓝藻细胞进行光合

作用固定二氧化碳、合成糖类, 糖类在无氧条件

下通过酵解产生还原力, 协助固氮酶合成氢气(范
晓蕾等2009; Sakurai和Masukawa 2008)。这些藻类

和细菌是具极大潜力的未来生物制氢生物, 但有

些氢化酶对氧气十分敏感, 易受到氧气抑制而失

活(范晓蕾等2009)。目前提高衣藻制氢的方法有

许多, 如改造氢化酶结构降低氧敏感度, 筛选产氢

量高的突变体, 利用基因工程手段在叶绿体中转

入氧高亲和蛋白降低氧浓度等(吴双秀和王全喜

2006; 冯盈2013; Tamagnini等2002)。
大量氢气代谢的研究集中在细菌和藻类中, 

而在高等植物中甚少。直到1947年, Boichenko在
分离出的叶绿体里研究氢气的产生方式, 并推测

在某些高等植物体内也存在氢化酶(Boichenko 
1947; Maione和Gibbs 1986)。Renwick等(1964)通
过分析不同条件下植物种子萌发时产生的氢气量, 
证实部分高等植物种子中存在氢化酶。随后, 人
们陆续发现大麦(Hordeum vulgare)、水稻(Oryza 
sativa)、苜蓿(Medicago sativa)和拟南芥(Arabidop-
sis thaliana)均可产生内源氢气(Renwick等1964; 
Xie等2012; Jin等2013; Zeng等2013)。Zeng等
(2013)在水稻基因组中找到两个与莱茵衣藻氢化

酶同源的基因, 分别是OsHydA1和OsFhdB, 一个与

细菌氢化酶同源的OsHypB。水稻氢化酶活性和转

录水平的变化与内源氢气产量一致, 预示水稻氢

化酶可产生内源氢气(Zeng等2013)。然而, 目前研

究的高等植物氢化酶基因仅为藻类和细菌的同源

基因, 其确切的生物学功能还有待研究。高等植

物的氢气来源除氢化酶外, 还可来自与豆科植物

共生的根瘤菌, 根瘤菌在固氮过程中也可释放氢

气, 氢气能改变土壤微生物种群结构, 增加氢氧化

细菌数量、提高土壤酶含量, 促进植物旺盛生长

(刘慧芬等2010; Dong等2003; Irvine等2004)。

2.2  氢气参与抗干旱胁迫

植物受干旱胁迫后会发生显著的生理变化, 
干旱对植物的伤害主要表现在老叶死亡、种子籽

粒不饱满、细胞膜受损、代谢紊乱和光合作用减

弱等(潘瑞炽等2004)。参与植物抗干旱的物质主

要有两种, 一种是调控与抗干旱相关基因表达的

转录因子, 如DREB、MYC/MYB、bZIP、WRKY和
NAC (刘欣和李云2006), 其过量表达可以激活下游

多种抗逆基因的表达 ,  综合提高植物抗干旱能

力。另一种是具有渗透调节作用、抗氧化损伤的

类似于分子伴侣的功能基因(唐益苗等2009)。脯

氨酸在植物抗干旱中十分重要, 它不仅可保持细

胞质与外界的渗透平衡防止过多水分丧失、保持

膜结构的稳定和完整、清除自由基, 还是一种与

胁迫相关的信号物质(潘瑞炽等2004; Bartels和
Sunkar 2005)。植物叶片上气孔的关闭可以减少蒸

腾作用, 这是植物抵抗干旱的重要环节。ABA可

通过促进K+离子流出保卫细胞、降低保卫细胞膨

压, 从而促进气孔闭合, 减少植物水分损耗(匡逢春

等2003; Rock和Ng 1999; Leckie等1998)。ABA介

导的气孔闭合需ROS、NO、保卫细胞K+通道

(guard cell outward rectifying K+ channel,  GORK)
共同参与(Bright等2006; Yan等2007; Hao等2012), 
最新发现在拟南芥中氢气也参与其中 ( X i e等
2014)。Xie等(2014)发现, ABA可引起拟南芥快速

且持续的释放氢气, 施加富氢水也可减少气孔开

度, 协助抵抗干旱。但当NADPH氧化酶基因突变

时, 富氢水无法促进NO的合成和气孔的闭合, 外源

施加NO后可恢复; 当硝酸还原酶基因突变时, 富
氢水和过氧化氢都无法促进NO产生和气孔闭合, 
但富氢水仍可促进ROS的产生。这说明ROS和NO
均参与到氢气诱导的气孔闭合中, 并且NO的产生

是气孔闭合的必要条件。在GORK缺失突变体中, 
ABA、富氢水、NO和过氧化氢均不能诱导气孔

的闭合, 这表明气孔的闭合最终需通过K+通道来

完成。所以, 氢气通过促进产生ROS, 从而增加

NO, NO介导K+通过GORK通道从细胞质向细胞外

释放 ,  使气孔闭合。有氢气参与的气孔闭合是

ABA信号途径中的一个新的分支路径, 为进一步

在分子水平上研究氢气在植物抗干旱胁迫中的作

用提供基础。
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2.3  氢气参与抗盐胁迫

土壤盐化是制约农业生产的重要因素, 我国

盐碱土地面积约760万公顷, 占现有耕地面积的1/5 
(顾文婷等2014)。一些农业耕种方式使土壤盐化

问题更为恶化, 如灌溉, 如今全球约有20%的耕种

土地和一半的灌溉土地盐渍化严重(Zhu 2001)。
盐胁迫对植物影响十分明显, 会引起细胞渗透性

的改变以及打破植物细胞内离子的平衡, 最主要

的是产生ROS, 引起氧化损伤(Zhu 2001; Munns和
Tester 2008)。植物抵抗盐胁迫主要通过三种方式: 
(1)抗氧化, 修复和减轻盐胁迫带来的损伤; (2)重建

体内离子平衡, 以适应胁迫环境; (3)调节在逆境中

的生长速率(Zhu 2001)。
转录因子ZAT10/12在拟南芥盐胁迫应答中起

重要作用, 可激活抗氧化基因的表达, 如cAPX1和
FSD1 (Zhu 2001)。对盐胁迫处理后的拟南芥，富

氢水可调节ZAT10/12及其下游抗氧化基因的表达, 
如上调cAPX1、ZAT10和FSD1基因表达量, 增加

ZAT12的基因表达量, 恢复因盐胁迫降低的细胞内

APX蛋白含量和活性, 从而协助抵抗氧化损伤(Xie
等2012)。cAPX1是ROS清除机制中的重要成员

(Davletova等2005), Xie等(2012)利用capx1突变体发

现, 经富氢水处理的capx1突变体不表现抗盐特征, 
所以cAPX很可能是氢气信号通路的下游靶蛋白。

氢气可协助维持细胞内离子稳态, 通过上调细胞膜

Na+转运蛋白SOS1、AHA3和H+泵的表达, 促进多

余Na+的外排, 重建细胞内离子平衡(Xie等2012)。
sos1突变体经富氢水处理后无法提高耐盐度, 这也

暗示Na+转运蛋白基因SOS1可能是氢气信号下游

靶基因(Xie等2012)。用富氢水培养水稻, 其根和茎

中丙二醛(自由基作用于脂质发生过氧化反应产生

的细胞毒性物质)含量相对减少; 同时盐处理会上

调水稻氢化酶基因的表达, 使氢气产生量增加, 氢
气的增加可上调水稻中抗氧化酶基因的表达(如
OsFeSOD、OsCAT等)和抗氧化酶的活性(SOD和

CAT), 从而减轻盐胁迫带来的氧化损伤(Zeng等
2013)。对水稻种子施加富氢水可增强种子中α/β淀
粉酶活性, 加速可溶性单糖的产生, 缓解高盐对萌

发和生长的抑制作用; 氢气还可增加种子中抗氧化

酶基因的转录, 减弱种子所受的氧化损伤, 使其正

常萌发和生长(Xu等2013)。氢气不仅可直接协助

植物抗盐渍, 还可通过影响土壤微生物组成间接提

高植物抗盐能力。根瘤菌固氮时产生的氢气可促

进土壤中氢氧化细菌的生长(Dong等2003), 氢氧化

细菌可协助小麦和油菜抗盐胁迫, 通过减少过氧化

物丙二醛的含量, 调节脯氨酸含量, 提高叶绿素水

平、可溶蛋白含量、SOD和CAT活性, 调节内源激

素生长素(indole-3-acetic acid, IAA)和ABA含量等, 
促进小麦、油菜在盐胁迫下发芽、提高发芽率和

稳定发芽作用(王楠2012)。
2.4  氢气参与修复金属离子和农药的氧化损伤

一些金属元素是植物生长发育所需的营养元

素, 例如铜是光合电子传递链PC (质体蓝素)的成

分, 参与光合电子传递; 锌是一些酶的催化剂, 缺
锌时会导致植物株型和生长习性的改变。当金属

离子超过一定数值时, 就会对植物产生毒害作用, 
影响植物的代谢、生长发育和繁殖, 甚至导致死

亡。重金属离子主要通过以下三条途径对植物造

成损伤: (1)通过亚硫酰、组氨酰和羧基基团与细

胞内结构蛋白、酶和转运蛋白结合; (2)促进氧化

损伤的产生, 通过修饰抗氧化抵抗机制; (3)替代某

些金属离子结合在蛋白的重要位点, 导致蛋白质

功能丧失, 例如镉(Cd2+)可以替代Ca2+与PSII结合, 
阻碍光合反应的进行(Sharma和Dietz 2009)。然而, 
仍有许多植物可以正常生长于重金属污染的土壤

中, 这些植物在生理和基因水平发生变化, 形成特

定的抗重金属机制。植物抗重金属的机制主要有: 
(1)利用某些金属解毒剂, 如金属硫蛋白(metallo-
thionein, MT)和植物络合素(phytochelatin, PC)与重

金属结合形成无毒的复合物 (杨红玉和王焕校

1985; Casterlin和Barnett 1982; Ernst等2000); (2)将
重金属离子积累在特定位置, 如细胞壁或液泡, 避
免进入细胞质产生毒害(Nishizono 1987); (3)增加

抗氧化酶POD、SOD和CAT的活性, 减弱重金属引

起的氧化损伤(杨居荣等1995; 曾晓敏等2002)。
研究表明, 氢气可协助植物修复金属离子引

起的氧化损伤。铝(Al)毒害对植物根生长有明显

的抑制作用(Delhaize和Ryan 1995; Kochian 1995), 
富氢水可缓解Al毒害对苜蓿根伸长和植株生长的

抑制, 以及减少Al在根尖的积累(Chen等2014)。
NO是植物应对Al毒害反应中的重要信号分子, 但
对其具体的生理作用仍有争议(He等2012)。NO具
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有双重生理效应, 在不同的植物和重金属胁迫下

作用不同, 即可加重毒害效果也可协助保护(Bel-
igni和Lamattina 1999)。Chen等(2014)发现, 在苜蓿

中去除NO可减轻Al毒害的症状, 富氢水可减少硝

酸还原酶介导的NO的产生, 解除Al毒害对根伸长

的抑制作用。重金属汞(Hg)对植物的毒害主要表

现为产生ROS、抑制生长和增加脂质过氧化(Cho
和Park 2000; Gao等2010; Wang等2012)。氢气可减

轻苜蓿中的Hg毒害, 富氢水可明显减少细胞内离

子的泄露和Hg的积累, 这有助于重建植物体内离

子平衡; 富氢水可减少ROS的产生, 增加抗氧化酶

POD和APX的活性, 并增加一些非酶类抗氧化物

的含量, 如谷胱甘肽(glutathione, GST)、GST同系

物(homoglutathione, hGSH)和抗坏血酸, 这些抗氧

化物质的增加帮助植物对抗Hg毒害带来的氧化损

伤(Cui等2014)。重金属镉(Cd)会抑制植物生长, 导
致叶片萎黄、细胞坏死, 富氢水可显著减少苜蓿

对Cd的吸收; 丙二醛是脂质过氧化和自由基产生

的指示物质, 富氢水可减少Cd诱导的丙二醛的积

累, 并增加抗氧化酶的活性和抗氧化非酶类物质

的含量, 减少ROS引起的氧化损伤, 缓解Cd毒害对

植物根伸长的抑制和对生长的阻碍(Cui等2013)。
在农业生产上, 使用化学农药防治病虫害, 能

显著提高作物的产量, 但也会对植物造成伤害。喷

施农药可导致植物产生过多的ROS, 抑制植物生长, 
造成氧化损伤(Jin等2013)。Jin等(2013)研究发现, 
受农药百草枯胁迫的苜蓿内源氢气产量增加; 外源

施加氢气和血红素氧化酶(HO-1)均可协助苜蓿抵御

农药导致的氧化损伤, 减轻农药对根生长的抑制、

减少脂质过氧化、降低ROS的含量, 并且可以增加

抗氧化酶的表达量和活性; 进一步研究发现用氢气

处理苜蓿, 可增加HO-1基因的表达量, 并提高HO-1
蛋白的活性。HO-1的抑制剂NO可阻碍氢气的作

用, 这说明氢气可能是通过HO-1信号途径来协助植

物减轻氧化损伤, 抵御毒性物质(Jin等2013)。
2.5  氢气参与抗病虫害

病虫害等生物胁迫直接损害植物, 是影响作

物产量的重要原因。农作物常见的病虫害可分为

两个类别, 一种是病原菌的侵染, 如细菌、真菌和

线虫等; 另一种是植食性昆虫的取食, 如蝗虫、玉

米螟和麦蚜等。植物对病虫害的感知和应对十分

复杂且精密, 进化使得植物利用不同激素信号通

路有针对性地对病虫害进行防御。参与植物抗病

虫害的激素主要是SA、JA和ET。SA是参与植物

抵御病原体的重要角色, 当有病原体侵染植物组

织时, SA的含量增加, 并合成PR来抵抗病原微生

物, 提高抗病能力; 如施加外源SA, 可广泛增强植

物抵抗力(Kunkel和Brooks 2002; Ryals等1996)。
JA参与抵抗昆虫、植食性动物和腐生微生物的入

侵, 研究发现减少JA的合成会导致植物严重缺乏

抵抗力(Kunkel和Brooks 2002; Creelman和Mullet 
1997; Reymond和Farmer 1998; Li等2001)。ET作
为一种气体激素与JA信号相联系(Kunkel和Brooks 
2002)。这三条激素信号通路并不单独起作用, 它
们之间相互协同或拮抗, 共同组成抵御病虫害的

植物激素信号网络。

近期有研究发现, 氢气与植物激素信号网络

密切相关(Zeng等2013)。Zeng等(2013)将水稻和

绿豆(Vigna radiata)种子置于不同浓度的富氢水中

萌发, 发现低浓度富氢水可促进绿豆根和茎的伸

长, 高浓度则抑制; 水稻种子的生长可受到富氢水

的抑制。氢气对植物生长的影响是通过协助或拮

抗不同激素完成的, 例如低浓度富氢水可加强ET
信号的影响, 富氢水可解除高浓度IAA对生长的抑

制作用等(Zeng等2013)。为研究氢气参与激素信

号通路的途径, Zeng等(2013)在水稻种子中分析氢

气对不同激素下游基因表达的影响, 富氢水处理

后利用实时荧光定量聚合酶链反应(RT-qPCR)技
术检测了12种与激素相关的基因的变化, 包括ET
受体基因(Yau等2004)、IAA受体基因(Dharmasiri
等2005; Parry等2009)、ABA受体基因(Kim等

2012)、赤霉素(gibberellin, GA)受体基因(Shimada
等2008)、细胞分裂素(cytokinin, CTK)受体基因

(Choi等2012)、SA受体基因(Fu等2012)、ET合成

基因、GA信号途径下游转录因子和抗病蛋白PR1
基因等。结果表明低浓度氢气可以增强这些基因

的表达, 高浓度则抑制。同时, 外源施加JA、ET、
ABA、PEG6000和NaCl可迅速增加水稻内源氢气

的产生, 3种水稻氢化酶基因的表达量有不同程度

的增强(Zeng等2013)。氢气的代谢与多种激素信

号通路相互影响, 这说明氢气很可能参与这些激

素控制的生理过程。氢气可调节SA、JA和ET激
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素信号中基因的表达, 且JA和ET也可影响内源氢

气的产生, 这说明氢气很可能参与这三种激素组

成的抗病虫害信号网络, 但具体响应方式和作用

机理还需实验证实。

3  氢气在生物学上的应用

3.1  氢气在医学上的应用

氢气具有抗氧化、抗凋亡、抗炎症和抗过敏

的功效, 被逐渐开发成一种医疗气体(Ohsawa等
2007; Hong等2010)。氢气可选择性地减弱两种具

有细胞毒性的自由基——羟基(·OH)和过氧亚硝基

(ONOO-), 这两种强氧化剂可与核酸、脂类和蛋白

质反应, 导致DNA片段化、脂类过氧化和蛋白质

失活(Huang等2010)。氢气还可通过增加抗氧化酶

来保护细胞, 如CAT和SOD等(Kajiyama等2008; 
Xie等2010)。氢气可抑制半胱氨酸天冬氨酸蛋白

酶(caspase-3)的活性来抵抗细胞凋亡(Sun等2009), 
下调促炎性细胞因子的表达以抵抗炎性组织损伤

(Mao等2009; Chen等2004)。氢气治疗法已应用于

多种疾病的研究, 并取得不错的效果, 例如治疗帕

金森症、阿兹海默症等中枢神经系统疾病, 治疗

动脉硬化等心血管疾病, 减轻肺部感染症状, 抑制

肿瘤生成等(Huang等2010)。
3.2  氢气在植物学上的应用

除了作为一种医疗气体可以在医学上应用外, 
氢气在植物学上也有广泛的应用前景。“氢肥理

论”已引起大量关注, 豆科植物固氮时释放的氢气

可被土壤中的氢氧化细菌利用, 分离出的氢氧化

细菌可促进植物根的伸长、增加土壤肥力和作物

产量(陈兴都2007; Dong等2003; Irvine等2004)。氢

气不仅可作为植物的“肥料”, 还可作为“绿色农药”
提高植物的抗胁迫能力。

3.2.1  抗旱耐盐

干旱和土壤盐化是决定植物生长和分布的重

要环境因子。全世界超过10%的可耕土地受到干

旱和盐渍的影响, 全球范围内荒漠化、盐渍化土

地的迅速增加是导致重要经济作物减产的重要因

素(Bray等2000)。干旱和盐渍通常会对植物有相

似的影响, 例如引起细胞脱水和氧化损伤(Bartels
和Sunkar 2005)。随着分子生物学的发展, 人们利

用转基因技术来培育抗旱耐盐的作物品种(陈丽萍

和何道一2010)。植物抗旱耐盐涉及到多种基因的

参与, 如调节离子平衡的离子转运蛋白基因、编

码渗透调解产物的合成酶基因、抗氧化损伤的相

关基因等, 所以抗旱耐盐机制涉及植物生理生化

各个水平(Zhu 2001; 刘欣和李云2006; 唐益苗等

2009)。目前, 还没有研究出可以用于农业生产的

抗旱耐盐转基因作物。研究氢气参与植物抗旱耐

盐的分子机理, 将为提高农作物对抗干旱和土壤

盐碱化提供一条新途径。植物种子用富氢水浸泡

后, 可以解除盐胁迫导致的萌发抑制, 提高在盐渍

土地上作物种子的萌发率(Xu等2013)。还可以向

生长在干旱或盐渍土地上的作物施加富氢水, 从
而帮助作物抵御氧化损伤、重建体内离子平衡, 
防止脱水死亡、避免减产(Xie等2014; Zeng等
2013; Zhu 2001)。在农业中开发利用富氢水增强

植物抗旱耐盐的能力, 也许是一种方便、快捷且

经济的手段。

3.2.2  抗重金属胁迫

随着矿产资源的大量开发, 城市污泥、污水

的农用 ,  重金属对土壤和水体的污染越来越严

重。生物无法降解的重金属大量积累在环境中, 
参与水体、土壤、生物系统的循环, 并通过植物

的吸收积攒在植物体中, 通过食物链危及动物和

人类健康(罗春玲和沈振国2003)。目前, 治理污染

土壤的措施主要包括工程修复、物理化学修复以

及生物修复。大多数修复手段修复周期长、见效

慢, 尤其是生产符合食用标准的农作物更是一项

费力耗时的过程。研究发现氢气可以增强植物对

有毒物质的耐性, 减少重金属在植物中的积累, 降
低对植物的毒害; 还可减轻重金属对细胞的氧化

损伤, 维持植物在毒性物质胁迫下继续存活(Cui等
2013, 2014; Chen等2014)。加强研究氢气参与植物

抗金属胁迫的分子机制, 利用富氢水处理植物增

加其抵抗有毒物质的能力, 都将为利用植物修复

重金属土壤提供新的途径和策略。

3.2.3  抗病虫害

农作物病虫害是农作物减产的主要原因, 在
农业生产上主要使用化学农药防治病虫害。随着

生物技术的发展, 转基因技术被应用于培育具有

抗病虫害能力的农作物新品种中。现已培育出了

抗除草剂、抗虫、抗病的转基因水稻、玉米、棉

花、大豆和油菜等新品种, 并且部分已广泛应用
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于农业生产中(James 2013)。虽然种植转基因作物

在某些方面有优势, 如减少农药使用(Lu等2012), 
但转基因作物对环境的影响不容忽视, 如转基因

作物对生态环境的影响就受到广泛的关注(魏伟和

马克平2002; 刘勇波等2012)。氢气作为一种新的

信号分子参与到SA、JA和ET组成的抗病虫害信

号网络中, 富氢水可增加这些激素受体基因的转

录, 且内源氢气产量也可受到JA和ET的影响(Zeng
等2013), 这预示氢气很可能通过植物激素信号网

络协助植物抵御病原体的侵染和昆虫的取食。相

对于现有防治病虫害措施来说, 使用富氢水处理

植物增加抗病虫害能力是绿色环保的, 且简便易

行。然而, 还需要深入研究氢气参与植物抗病虫

害的途径与分子机理, 明确氢气作为信号分子在

抗病虫害中的作用。

3.2.4  其他可能的应用

除了以上几种应用外, 氢气还可能应用到其

他领域。例如, 氢气参与花期的调控, 其抗氧化作

用未来可用于减缓鲜花的凋谢, 延长观赏时间(Su
等2014), 在未来园艺观赏方面有广泛的应用前

景。氢气的抗氧化特性也可用于食品的保鲜或存

放(Hu等2014), 氢气无毒无害、没有残留, 优于市

面上各种化学防腐剂。鉴于氢气对人类疾病显著

的治疗效果, 也许可以将此特性应用于水产品的

养殖, 向水中通入氢气从而帮助治疗鱼类、虾类

等的疾病, 或提高其免疫能力, 这在水产品生产上

也有很大的应用潜力。使用富氢水对农作物进行

灌溉, 可能对作物抗病虫害有显著效果, 能减少农

药的使用。

3.2.5  使用富氢水的优缺点

在未来农业生产活动中, 氢气可能作为绿色

农药使用而提高植物抵抗各种胁迫的能力, 调节

植物的生长和发育, 在提高粮食产量与品质、减

少农药与化肥污染等方面具有重要意义。使用富

氢水可能是一种简便易行、绿色环保且经济的手

段。使用富氢水来增强植物的综合抵抗能力, 不
涉及外源抗性基因的导入, 相比转基因技术来说

更容易也更安全。但氢气是易挥发、可燃气体, 
在农田中大量使用氢气十分危险, 如何安全的在

实际生产生使用氢气, 还需考虑施加氢气的方法

和配套设施。其次是怎样高效使用氢气, 研究已

发现植物的生长发育受富氢水浓度的影响, 不同

植物所需的最适浓度也有差别, 所以需依据植物

种类、生长时期和生产目的来选择最适的富氢水

浓度, 达到最优的使用效果。

4  展望 
氢气作为一种气体分子参与植物胁迫应答过

程中, 并起着重要的作用。通过以上综述可知, 氢
气主要通过调节活性氧(ROS)的含量来参与植物

抵御胁迫过程, 但是不同的胁迫环境, 调节机理不

同。在植物抗干旱过程中, 氢气通过提高植物体

内ROS的含量来调节气孔的闭合; 而在植物抗盐

渍、重金属和农药损伤过程中, 氢气通过降低ROS
的含量来减少这些胁迫造成的氧化损伤。但是, 
在植物抗干旱、盐渍、重金属和农药损伤过程中, 
氢气怎样调节ROS的含量？是直接调节还是间接

调节？这些将是未来研究氢气如何参与植物胁迫

应答中的重点。氢气研究的问题和未来的研究方

向应该关注以下几方面: (1)目前研究的一些植物

氢化酶基因是藻类和细菌氢化酶基因的同源基因, 
其生物学功能并没有得到实验证实。因此, 需要

探寻植物中产生氢气的酶或非酶类物质, 并验证

其生物学功能。(2)在抗干旱方面, 氢气诱导气孔

闭合可能通过ABA信号, 但内源氢气产量如何受

到ABA调控的机理还未知; ROS的产生是氢气介

导气孔闭合的关键因子, 但NADPH氧化酶如何响

应氢气信号来调节ROS的机理还不清楚。(3)在抗

盐渍方面, 氢气可调控抗氧化基因的表达来抵御

高盐带来的氧化损伤, 但是目前不清楚氢气是通

过哪些基因或蛋白调节这些基因的表达。氢气还

可促进Na+的向外运输来抵抗盐渍, 然而氢气调控

Na+转运蛋白实现Na+外排的过程目前仍不清楚。

(4)在抵御重金属方面, 氢气能减少重金属对植物

引起的氧化损伤, 缓解对植物生长的抑制, 在此过

程中, 可能还有他物质作为氢气信号的下游物质

或协调因子参与其中, 如激素、NO或硫化氢等。

(5)氢气能调节植物抗病虫害相关基因的表达。然

而, 植物抗病虫害的激素信号途径错综复杂, 需要

研究氢气具体参与的信号通路, 探讨氢气的受体

蛋白与靶基因, 揭示氢气与SA、JA、ET信号通路

的相互影响, 明白氢气在抗病虫害中的效应和作

用机理。
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氢气作为一种小分子气体, 参与植物体内的

新陈代谢。通过加强氢气参与植物胁迫应答机理

的研究, 将不仅有利于理解植物抵御胁迫的分子

机理与生理变化, 还将有助于氢气在生物学上的

广泛应用, 在未来农业生产上, 减少化学农药的使

用、增强植物耐受度, 从而为保护环境和促进农

业的可持续发展做出贡献。
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