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摘　要： 化石燃料燃烧、汽车尾气排放、冶金工业排放、矿山开采等人类活动向大气排放了大量重金属，导致

重金属污染日趋严重，严重威胁土壤、水体环境质量和植物安全。大气中的重金属经干湿沉降后，将参与植物

系统的生物化学循环。与根系相比，人们对植物叶片吸收重金属的机制知之甚少。本文对前人相关研究结果进

行了整理，系统综述了植物叶片吸收、转运大气重金属的机制。植物叶面主要通过气孔和角质层吸收重金属，

随后利用质外体或共质体途径转运到韧皮部，最终以与光合产物运输相同的方式向叶、果实、根等器官转运；

重金属的形态变化与吸收转运过程有关；毒性机制主要涉及机械损伤、光合相关过程抑制和氧化应激；植物的

解毒机制包括植物细胞壁中的滞留、植物可溶性部分中的分隔以及抗氧化系统的防御等。
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Abstract：Fossil fuel combustion, vehicle exhaust emissions, metallurgical industry emissions, and mining ac-

tivities discharge significant  amounts of  heavy metals into the atmosphere.  This has intensified heavy metal

pollution, posing serious threats to the environmental quality of soil, water, and plants. After dry and wet depo-

sition  from  the  atmosphere,  these  heavy  metals  participate  in  plant  biochemical  cycles.  While  root-based

heavy metal uptake is well-documented, the mechanisms and impact of heavy metal absorption by leaves re-

main poorly studied. This paper summarizes previous work, offering a systematic review of the mechanisms

governing  plant  leaf  absorption  and  transport  of  atmospheric  heavy  metals.  Plant  leaves  primarily  absorb

heavy  metals  through  their  stomata  and  cuticles,  with  subsequent  transport  to  the  phloem  through  the

apoplast or symplast pathway, and final deposition in the leaves, fruits, roots, and other organs, similar to pho-
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tosynthetic products. Morphological changes in heavy metals in the plant are associated with absorption and

transport processes. Toxicity mechanisms primarily involve mechanical damage, inhibition of photosynthesis-

related processes, and oxidative stress. Detoxification mechanisms in plants include retention within the cell

walls, sequestration in the soluble parts of plants, and defense by the antioxidant system.
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近年来，我国工业化进程的加速和城市城镇

的快速扩张，导致大气重金属排放的持续增加，

其中 12 种典型大气重金属排放总量从 2000 年的

58 852.5 吨增长到 2012 年的 79 570 t[1]。大气重

金 属 在 时 间 和 空 间 上 存 在 显 著 差 异， 在 2000-
2018 年间，大气镉（Cd）沉降通量在城市区和农

业区逐渐增加，重金属总沉降通量在空间上表现

为工业区 > 城市区 > 农业区[2]。化石燃料燃烧、汽

车尾气排放、冶金工业排放、矿山开采等人类活

动是大气重金属的主要来源[3]。释放到大气中的重

金属经过一系列物理化学过程，最终以干湿沉降

的方式返回到土壤、水体和植被 [4-6]。相较于前两

者，植被高大的树冠和更加庞大的叶面接触面积

可以对大气沉降重金属先行拦截，并通过叶表面

的凹槽、褶皱、突起、绒毛、蜡质等微观结构的

协同作用对重金属进行滞留和固定，实现大气重

金属的有效沉积[7, 8]。

通过叶面吸收积累的重金属不仅危害植物本

身的生理功能，还对人类健康产生潜在的不利影

响。Schreck 等 [9] 报道，黑麦草（Lolium perenne
L.）叶片通过气孔吸收大气沉降的铅（Pb）破坏

了气孔周围的保卫细胞。Kovácik 等[10] 指出，对空

气凤梨（Tillandsia）叶面施加镍（Ni）和 Cd 会导

致其含水量显著降低，进而使糖分、叶绿素 a、叶

绿素 b 和类胡萝卜素减少。Xiong 等[11] 通过氧化铜

纳米颗粒（CuO-NPs）的叶面吸收实验发现，在

高浓度（250 mg/株）CuO-NPs 暴露条件下，卷心

菜（Brassica oleracea var. capitata L.）含水量在

15 天内损失超过 50%，同时还伴有一定程度的叶

片黄化和坏死现象，且暴露组铜（Cu）日摄入量

 （EDI）是 Cu 每日耐受摄入量（TDI）的 2~45 倍，

食 用 该 类 蔬 菜 将 严 重 威 胁 人 类 健 康。 Natasha
等[12] 评估了食用含砷（As）、Pb 叶面吸收累积的

菠菜（Spinacia oleracea L.）可能造成的健康风险，

结 果 表 明， 在 所 有 As、Pb 叶 面 施 用 水 平 （50、

100 mg/L）下生长的菠菜都能对成人和儿童产生

致癌效应。鉴于叶面吸收重金属的重要性，以及

重金属污染植物对人类健康的潜在威胁，研究大

气重金属的沉降、植物叶片吸收和转运重金属的

途径、过程和机制显得尤为重要。

 1　植物叶片吸收重金属的机制及其影响
因素

 1.1　植物吸收累积重金属的主要途径

土壤重金属被认为是植物积累重金属的主要

来源，研究者针对植物对土壤重金属的吸收、转

移机制，毒性及解毒机制等开展了大量工作 [13-15]。

但随着大气污染多源化和污染物种多样化，大气

沉降已成为植物重金属积累的主要来源[16, 17]。植物

主要通过根系吸收和叶面吸收两种途径积累重金

属[18, 19]，且叶面吸收对植物重金属积累的贡献比根

系吸收更大，是植物重金属积累的关键途径。两

种吸收途径对植物重金属积累的贡献度见表 1。

 1.2　植物叶片吸收重金属的机制

大气中的重金属能够以气态或颗粒态的形式

干沉降到植物叶表面[20]，也可以通过溶解态的湿沉

降形式沉积在植物叶表面[4-6]。沉积在叶表面的重

金属 90% 以上会在强降水和风力作用下回到环境

中，剩余的则会吸附在叶表面被植物体吸收 [21, 22]。

重金属在植物叶面上的吸附是通过物理吸附和生

化吸附两种机制进行的[23]，物理吸附与植物叶片的

物理特性有关，尤其是叶面特征 [24]。Li 等 [25] 研究

表明，叶面的凹槽、绒毛和气孔可以增加叶面的

粗糙度，从而保留更多的颗粒。Sun 等 [26] 指出，

具有粗糙表面、高气孔密度、致密绒毛和其他微

观结构的植物叶面可以保留更多的颗粒物质。总

体而言，复杂多样的微观结构和粗糙的叶面意味

着更多的颗粒可以接触叶面，产生更强大的保留

能力[27]。生化吸附与植物叶面的蜡质、树脂、黏液

等分泌物有关。一般而言，分泌物越多，吸附的

颗粒物越多[28, 29]。与物理吸附相比，生化吸附保留

颗粒物的能力更强。这是因为植物叶面分泌物对

　第 5 期 万建明等：叶片大气重金属吸收对植物的影响研究进展 695



大气中的颗粒物有较强的黏附作用，可以快速地

吸附颗粒物，且不易受外界环境的变化而轻易脱

落[29, 34, 35]。

植物叶面重金属吸收主要通过气孔吸收和角

质层吸附内化两种机制进行[36-38]（图 1）。气孔吸

收是指叶面沉积颗粒覆盖了叶表皮的气孔开口及

其保卫细胞，导致气孔无法关闭而保持永久开放，

其中部分携带重金属的细小颗粒物通过开放气孔

进入叶组织。除了开放气孔外，在气孔中还存在

细小的孔隙，与颗粒物结合的重金属可以通过这

些孔隙渗透到叶组织内部[39, 40]。角质层吸附内化是

指叶面沉积的重金属颗粒物吸附到表皮蜡中，浸

入蜡质层，被蜡质包覆的重金属通过内吞作用穿

透角质层，进入角化层，随后在质外体中解吸，

通过果胶等物质进入表皮细胞[18, 36]。Chamel 等 [41]

将角质层吸附内化过程分为 4 个步骤：（1）粘附

在表皮上；（2）穿透角质层；（3）质外体中的

解吸；（4）下层细胞的吸收。根据重金属疏水性

的差异，角质层有两条独特的吸收通道：亲脂性

通道和亲水性通道[36, 42]。亲脂性通道是由蜡质和角

质沉积而成的固有通道[43]。亲水性通道是临时通道，

其形成与角质层内的永久性偶极子和离子官能团

 

表 1　植物吸收重金属途径的贡献度
Table 1　Contribution degree of heavy metal uptake by plants

重金属
Heavy metal

实验条件
Experimental condition

植物种类
Plant species

重金属吸收量
Heavy metal absorption

参考
文献

Reference

Cu
田间实验：自然进行叶面和根系暴露
温室实验：人工设置叶面和根系暴露

小白菜
Brassica chinensis L.

田间和温室条件下，叶片吸收的 Cu 占比
分别为 50%~84% 和 90%~96%。 [30]

Ag 温室实验：人工设置叶面和根系暴露
大豆 Glycine max (L.) Merr.

水稻 Oryza sativa L.
类似施用水平下，叶面暴露积累的 Ag 是

根系暴露的 17~200 倍。 [31]

Cd

田间实验：自然进行叶面和根系暴露
温室实验：人工设置叶面和根系暴露

小白菜
Brassica chinensis L.

田间和温室条件下，叶片吸收的 Cd 占比
分别为 38%~88% 和 64%~80%。 [30]

田间实验：自然进行叶面和根系暴露
温室实验：人工设置叶面和根系暴露

小白菜
Brassica chinensis L.

田间和温室条件下，叶片吸收的 Pb 占比
分别为 70%~99% 和 92%~95%。 [30]

Pb
田间实验：自然进行叶面和根系暴露

小麦
Triticum aestivum L.

叶片吸收的 Pb 占总含量的
82.48%~92.79%。 [32]

温室实验：人工设置叶面和根系暴露
茄子

Solanum melongena L.
叶面吸收的 Pb 是根系吸收的

25.1~44.1 倍。 [33]

 

重金属通过角质层吸附内化
Heavy metals are absorbed and internalized through cuticle

干沉降
Dry deposition

湿沉降
Wet deposition

上表皮 Upper epidermis

棚栏组织
Palisade tissue

海绵组织
Spongy tissue 木质部 Xylem 叶脉
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质外体运输
Apoplastic translocation
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气孔
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保卫细胞
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共质体运输
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图 1　植物叶面吸收重金属示意图
Fig. 1　Schematic of heavy metal absorption by plant leaves
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的水化作用有关[44]。一般来说，重金属颗粒物的亲

脂亲水性是确定的，但重金属颗粒物的亲脂亲水

性可能在叶面吸收过程中发生改变。如，裸露的

银纳米离子是亲水的，但在吸收过程中可能被表

皮蜡包覆，这可能会增加它的亲脂性，使其通过

亲脂性通道被吸收[42]。

 1.3　植物叶片吸收重金属的影响因素

植物叶片对重金属的吸收受到多种因素的影

响，包括叶面特征、颗粒物的尺寸、环境因素等。

植物叶片吸收重金属的多少与吸附在叶面的

重金属多少有关。叶面吸附重金属的能力与叶面

特征及叶面分泌物有关。研究表明，叶面粗糙、

具有复杂微观结构（有绒毛、褶皱、凹槽等）、

气孔密度高、叶面积大、含有丰富分泌物（蜡质、

树脂、黏液等）的植物叶片可以保留更多的颗粒

物，从而具有吸收更多重金属的可能[25-29]。

颗粒物的尺寸是限制叶面吸收重金属的主要

因素。气孔和角质层存在尺寸限制，气孔孔径大，

可以吸收直径在几微米及以下的重金属，角质层

孔隙较小，只能针对几纳米的微粒[42, 45, 46]。叶面暴

露后，Ouyang 等[47] 使用扫描电子显微镜（SEM）

和 X-射线能量色散谱仪（EDS）分析了两种蔬菜

叶片中的 CdS 分布情况，发现其以微米聚集体的

形式存在于气孔内部，而在表皮蜡和角质层内部

未发现任何形式的 CdS。Chen 等[48] 使用微米级金

刚石粉作为示踪剂来模拟 PM2.5 在植物叶片上的吸

收，结果发现金刚石颗粒仅存在于叶片气孔区。

有研究者通过叶面暴露实验，发现小于 100 nm 的

颗粒可以穿过角质层，进入叶片内部 [49, 50]。因此，

当沉降颗粒达到微米级时，气孔是植物吸收重金

属的主要途径，当沉降颗粒小于 100 nm 时，气孔

和角质层共同吸收重金属。

湿度、温度、降水等是影响植物叶片吸收重

金属的主要环境因素。低湿和高温环境会导致气

孔关闭和角质层收缩，进而抑制植物叶片对重金

属的吸收[51]。高湿环境有助于增强叶面的水化作用，

进而提高叶面渗透势，使重金属在叶片表面易于

渗透[52, 53]。降水影响颗粒物的沉积，降水量越大，

持续时间越长，沉积颗粒去除的越多，叶片吸收

的重金属则越少[54]。

 2　重金属被叶片吸收后在植物体内的转运

重金属穿透叶表皮后，必须再穿过几个屏障

才能到达韧皮部。首先，穿透叶表皮的重金属沉

积在细胞壁上，之后，一部分重金属进入细胞间

隙与质外体结合，一部分穿过细胞壁进入共质体[47]

 （图 1）。重金属通过质外体或共质体途径移动到

与伴胞相连的维管束鞘细胞，进而进入韧皮部的

筛管元件[55] （图 2：A），最终向其他器官转运。

韧皮部引导的重金属转运过程与光合产物的运输

过程类似，都是通过韧皮部维管系统将目标转运

物运输到植物的其他器官[56, 57]。重金属主要被转运
 

细胞壁

Cell w
all

质膜

Plasmalemma

胞间连丝

Plasmodesmata

韧皮部筛管元件
Sieve-tube elements 

of the phloem
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Mesophyll cell

伴胞
Companion cell
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重金属
Heavy metal

质外体途径
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幼叶
Tender leaf

果实
Fruit

老叶
Old leaf

重金属 
Heavy metal

叶 Leaf

根
Root

根 Root
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A B

图 2　重金属在叶片内部组织（A）及植物器官间（B）的转运示意图
Fig. 2　Schematic of heavy metal transport within the internal tissues of leaves (A) and plant organs (B)
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到叶、果实和根中[55]（图 2：B）。

植物倾向于将重金属从成熟叶转运到发育中

的叶片。重金属在两种叶中的转运可能与植物的

自我保护和重金属耐性机制有关。Hu 等 [58] 发现，

富含 Cd 的超积累植物对蚕豆蚜的侵染具有更强的

抵抗力，这是因为蚕豆蚜在吞食富含 Cd 的幼嫩植

物后会呈现中毒现象，进而诱导其放弃吞食。因

此， Cd 可能在幼嫩韧皮部中起着防御化合物的作

用，防止虫类的吞食，形成植物自我保护策略的

一个组成部分。既使是对重金属有很高耐受性的

超积累植物，也会因为过量积累重金属而引起严

重的毒害效应[59]，因此，韧皮部运输介导的 Cd 重

新分配也可能是一种金属耐受机制，以避免 Cd 在

叶和茎中过度积累最终导致严重的毒害[58]。

叶面吸收的重金属向果实的转运与果实的发

育有关，果实在发育过程中需要吸收来自叶片光

合作用产生的养分，重金属则通过韧皮部同养分

一起向果实转运[60]。叶面吸收的重金属向果实的转

运只能在果实发育期进行。Ma 等[61] 研究表明，灌

浆期是小麦（Triticum aestivum L.）叶片 Cd 向籽

粒转运的主要时期，小麦籽粒中的 Cd 有两个来源，

一是小麦开花期叶片吸收储存的 Cd 在灌浆期的再

分配，二是灌浆期叶面新吸收 Cd 的韧皮部运输，

其中灌浆前期是叶片 Cd 向小麦籽粒转运的关键时

期。叶片重金属的转运是果实重金属的主要来源，

Ma 等 [60] 研究发现，叶对小麦籽粒 Pb 的相对贡献

率为 32.58%，是除穗之外的第二大来源。Xu 等[62]

报道了 Cd 从水稻（Oryza sativa L.）叶向籽粒转

运的特征，转移因子（TF）在 0.18~0.28，尽管转

运量低，但转运的 Cd 浓度均超过了中国国家标准

的最大允许浓度（MPC）（0.2 mg/kg）。

叶面吸收的重金属除了在植物地上部进行转

运外，还会向根部迁移 [63]。Dollard[64] 报道，萝卜

 （Raphanus sativus L.）叶面施用的 Pb 可以向根

部转运，转运的量小于施用量的 0.3%。Xiong 等[65]

研究表明，莴苣（Lactuca sativa L.）叶和卷心菜

中，PbO 颗粒可以从叶转移到根，  TF 范围仅在

0.06~0.21。Deng 等[66] 发现，遏蓝菜（Thlaspi ar-
vense L.）叶面吸收的镍有 11% 向下转移到根部。

叶面吸收的重金属可以向根部转移，但转移的量

较少，这可能与大量重金属与叶细胞壁或与叶细

胞内的植物螯合素结合有关[67]。

重金属在韧皮部的转运并不是必需的。金属

离子与细胞壁上带负电荷基团发生位点的结合可

以限制它们在植物叶片内的运动[18, 19]。特定细胞的

区隔也可以限制重金属的转运，当细胞壁结合位

点达到饱和时，重金属可以通过细胞膜进入细胞

和液泡，然后储存在可溶性部分（主要是液泡）

抑制其转运[68]。

 3　叶片吸收与转运对重金属形态的影响

沉降重金属在植物体上的行为会引发重金属

形态的变化，这种变化可能与叶面吸收与转运过

程有关[9]，几种假设如下：

 （1） 叶面吸收过程中，湿度改变可能使叶表

面的颗粒物发生变化[69]。有研究发现，空气湿度小

于 100% 时，FeⅢ螯合物以固态形式吸附在杨（Po-
pulus）叶表面，而不被叶片吸收；当空气湿度达

到 100% 时，FeⅢ螯合物溶解成液态，进而被叶片

吸收[70]。Schreck 等[9] 通过拉曼显微光谱（RMS）

在生菜（Lactuca sativa var.  ramosa Hort.）叶片

表面鉴定出了六方片状 PbCO3 晶体，该晶体的

形成与 Pb + 和 CO3
2-在潮湿大气中的增溶-结晶过程

有关。

 （2） 重金属的形态变化可能是其在转运过程

中与叶片中的化合物（富硫肽、有机酸、草酸盐、

多糖等）相结合的结果 [71]。Schreck 等 [9] 证明了转

运过程中无机态重金属向有机态的转化，他们在

黑麦草叶片中观察到大量有机 Pb，这些有机 Pb
是在转运过程中与细胞壁多糖和叶片有机酸相结

合所形成的。

 （3） 植物叶片表面通常被多种微生物定居，

微生物之间的相互作用可能引起重金属的形态变

化[72, 73]。微生物对重金属形态的影响涉及根暴露实

验[74]，目前尚没有叶面微生物影响重金属形态的相

关报道，该假设尚未被证实。

 4　植物叶面吸收重金属后的毒性与解毒

 4.1　植物叶面吸收重金属后的毒性

叶面吸收的重金属可引发植物一系列生理和

代谢变化，这些变化与重金属毒性和植物解毒效

应有关[75]。植株矮小、生长缓慢、叶片失绿黄化、

叶片失水干枯等是重金属对植物产生毒性的外在
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表现[11, 65, 76]，其内在毒性机制复杂，主要表现为促

进机械损伤、抑制光合相关过程、诱导氧化应激

等[77, 78]。

重金属和细胞的相互作用可能会对细胞结构

造成机械损伤，如堵塞导管、细胞壁孔和气孔[11, 79]；

使气孔长期开放等[9]。导管、细胞壁孔和气孔的堵

塞将阻碍营养的吸收和运输，影响植物与外界的

气体交换和水分蒸发，从而影响蒸腾、光合、呼

吸等作用。气孔的长期开放会导致重金属的持续

摄入，造成更严重的毒害。

重金属抑制植物光合作用的相关过程。叶绿

素是植物进行光合作用的主要色素，其生物合成

过程包括数十步酶促反应[80]。在酶促反应中，重金

属与叶绿素生物合成酶-SH 基团的结合可以抑制叶

绿素的合成[81]，进而影响光合作用。Lu 等[82] 报道，

叶片中的氧化铁纳米颗粒能够触发类芬顿反应，

并产生过量的羟基自由基（·OH），过量的·OH 能

够加速叶绿素的降解，导致叶绿素含量和光合作

用的降低。研究表明，一定浓度的 Cu 在叶片中显

现毒性，抑制光合活性[11, 83]，这种光合活性的抑制

可能是光系统Ⅱ反应中心的失活、电子传输的减

少以及热能耗散增加的结果[84]。总之，叶面暴露重

金属后，植物光合相关过程的抑制主要涉及叶绿

素的合成抑制和加速降解、光合活性降低、光合

作用单位破坏等方面。

活性氧（ROS）是植物体有氧代谢的必然产

物， 主 要 包 括 过 氧 化 氢 （H2O2）、 单 线 态 氧

 （1O2）、超氧阴离子自由基（O2
∙−）、·OH 等含氧

分子和含氧自由基[85, 86]。在重金属暴露条件下，植

物可以通过叶绿体、线粒体、过氧化物酶体、质

外体、内质网、细胞壁和质膜等多种细胞区室产

生 ROS[86, 87]。当 ROS 超出其清除系统的阈值时，

就会产生氧化应激，破坏脂质、蛋白质、核酸等

生物大分子，最终导致细胞死亡 [85-87]。ROS 造成

的氧化应激的主要目标是植物细胞中的脂质和蛋

白质[85]。脂质由多不饱和脂肪酸（PUFA）组成，

PUFA 在 ROS 作用下的氧化分解称为脂质过氧化[87]。

过量的脂质过氧化会损害膜蛋白，增加细胞膜的

流动性和通透性，最终改变细胞的结构和功能[86, 88]。

ROS 攻击蛋白质，从而导致蛋白质的亚硝基化、

羰基化、谷硫磺酰化、以及形成二硫键等修饰 [86]，

并最终导致蛋白质活性降低、结构改变、功能失

常和降解[86, 88]。

 4.2　叶面吸收重金属后植物的解毒机制

植物通过多种机制对抗重金属的毒性，包括

植物细胞壁中的滞留、植物可溶性部分中的分隔

以及抗氧化系统的防御等[89, 90]。

植物细胞壁的滞留和可溶性部分中的分隔是

有效的重金属解毒机制，其内在机理是限制重金

属的转运，避免重金属在植物组织或器官中的过

度积累产生毒害作用。细胞壁是保护原生质体免

受重金属毒害的第一道屏障[91]，其通过负电荷基团

与重金属结合，从而限制后者的转运[19]。然而，细

胞壁上的重金属结合位点是有限的，当其达到饱

和时，重金属穿透细胞壁进入并储存在可溶性部

分（主要是液泡）和其他细胞器中[68]。经过细胞壁

和可溶性部分的拦截，进入其他细胞器的重金属

显著减少，不足以造成毒害。Ouyang 等 [47] 报道，

在 大气 Cd 沉 降 下 ， 空 心 菜 （Ipomoea  aquatica
Forssk）和白菜（Brassica rapa var. glabra Regel ）
没有表现出明显的毒性症状，这可能与细胞壁和

可溶性部分限制 Cd 的转运有关，因为叶片吸收的

Cd 主要存在于细胞壁和可溶性部分。

为了避免 ROS 引起的氧化损伤，植物会提高

自身的抗氧化能力，清除多余的 ROS。参与 ROS
清除的抗氧化防御系统由抗氧化酶和非酶抗氧化

剂组成。抗氧化酶包括超氧化物歧化酶（SOD）、

过氧化氢酶（CAT）、抗坏血酸过氧化物酶（APX）、

单脱氢抗坏血酸还原酶（MDHAR）、脱氢抗坏血

酸 还 原 酶（DHAR）、 谷 胱 甘 肽 还 原 酶 （GR）、

谷胱甘肽过氧化物酶（GPX）和其他几种酶 [92, 93]。

非 酶 抗 氧 化 剂 由 抗 坏 血 酸（AsA）、 谷 胱 甘 肽

 （GSH）和少数其他抗氧化剂组成[92, 93]。其中 APX、

MDHAR、DHAR、GR、AsA 和 GSH 构成了 AsA-
GSH 循环。抗氧化酶存在于不同的细胞器中，在

氧 化 应 激 时 协 同 响 应， 清 除 过 量 的 ROS。 如 ，

SOD 先将 O2∙−歧化为 H2O2，之后，H2O2 在 CAT、

APX、 GPX 等 多 种 酶 的 作 用 下 还 原 成 H2O
[92]

 （图 3）。非酶抗氧化剂是一类重要的 ROS 清除

剂，其不仅作为自由基清除剂直接发挥作用，还

作为辅助因子参与抗氧化过程[94]。AsA-GSH 循环

在抗氧化防御中起着关键作用，其中，APX、MD-
HAR、DHAR、GR 等 4 种酶保证 AsA-GSH 循环

的持续运行，AsA 和 GSH 为抗氧化反应提供电子，
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直接清除 ROS，使氧化应激最小化 [94, 95] （图 3）。

 5　展望

大气重金属以干湿沉降的方式沉积于植物叶

面，主要通过气孔吸收和表皮角质层吸附内化进

入叶片内部。进入叶片内部的重金属先通过质外

体或共质体向韧皮部转运，再从韧皮部向叶、果

实和根等器官转运。在吸收和转运过程中伴随着

重金属的形态变化，这种变化与湿度以及植物体

内的化合物有关。进入植物体内的重金属会对植

物产生毒性，主要是诱导氧化应激，进而破坏脂

质、蛋白质、核酸等生物大分子，最终导致细胞

死亡。抗氧化防御系统是植物应对氧化应激的解

毒机制，主要通过抗氧化酶和非酶抗氧化剂清除

过量的 ROS，从而降低氧化应激程度。在大气沉

降重金属增加的背景下，叶片对大气重金属的吸

收、转运和影响越发重要，虽然目前已经取得了

一定的研究进展，但仍存在如下科学问题亟待解

决：（1）叶面与根系吸收的重金属毒性和解毒机

制是否存在区别；（2）叶面微生物对植物叶片吸

收重金属的影响如何；（3）叶面吸收的重金属如

何在植物各器官间分配及其定量；（4）敏感型、

耐受型和超耐受型植物解毒机制的差异等。这些

问题的解决可促进我们对重金属在大气和植物界

面生物化学行为的深入认识，为生态环境和人类

健康的可持续发展提供理论基础。
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