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冬小麦对过量钼胁迫的代谢响应与耐钼机制

李启彪１,李路１,２,胡承孝１,谭启玲１,孙学成１

１．华中农业大学资源与环境学院/微量元素研究中心,武汉４３００７０;

２．西藏自治区农牧科学院农业质量标准与检测研究所,拉萨８５００３２

摘要　以正常钼与过量钼水平水培种植的冬小麦为试验材料,通过分析过量钼供给下小麦亚细胞组分钼含

量及叶片代谢物的变化来探究冬小麦耐受过量钼的生理机制.结果显示,在过量钼水平下,根系亚细胞组分细

胞壁、可溶性部分、细胞器、原生质体/叶绿体钼含量分别是地上部的２１９、３８、２５和６２倍;根部和地上部的可溶

性部分中钼的积累比例分别为７１．８５％和８８．５４％;在过量钼胁迫下小麦叶片苹果酸、延胡索酸的含量分别上升

了２．０８倍和２．０７倍,βＧ丙氨酸、LＧ丝氨酸、LＧ苏氨酸、LＧ谷氨酰胺的含量分别上升了２．７８、１．８９、１．６７和１．９１倍.

结果表明,根系具有阻控过量钼向地上部运输的作用,植物液泡是过量钼存储的主要部位,过量胁迫下产生的有

机酸、氨基酸可能在液泡中与钼螯合以降低其生物毒性,增强小麦的耐过量钼能力.
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　　钼是对人类、动物和植物正常生长发育至关重

要的一种营养元素,其参与合成的钼辅因子在生物

代谢活动中起着不可替代的作用,但生物对钼的需

求量很低,且从缺乏到适宜的浓度范围非常小[１].
岩石圈中钼的平均含量为２．３mg/kg,但钼矿的开

采活动产生的尾矿与废渣会增加钼在环境中的浓

度,并在矿区附近造成土壤、地下水和农田污染[２Ｇ５].
现普遍认为当土壤中钼含量高于１０mg/kg即会造

成污染,但在我国的葫芦岛市、赤峰市、闽东地区,
美国的加利福尼亚州以及加拿大哥伦比亚省等

地区的钼矿区已发生的钼污染都远超该限值,如
我国葫芦岛矿区周边果园土壤的平均钼含量高

达７２０．６１mg/kg[６Ｇ１０].
大量研究表明,过量的钼会使植物受到氧化胁

迫进而影响生长和产量[１１Ｇ１２],会扰乱类囊体排列并

抑制光合作用[１３],还会引起其他矿质营养元素如

Mn、Mg的缺乏等症状[１１].同时许多植物对高浓度

的钼有着较强的耐受能力,即使在受到钼污染的环

境下也没有表现出毒性性状.据报道,黑麦草、玉米

即使在含有１０００mg/kg钼的土壤中也能正常生

长[１４],白菜幼苗暴露在１０mmol/L的钼酸钠下时

叶绿素含量也没有明显变化[１５],而小麦在土壤钼含

量高达１０００mg/kg下长势与产量也不受明显影

响,说明小麦也拥有较强的耐钼能力[１６Ｇ１７].
小麦作为世界产量最高、分布最广的粮食作物,

部分小麦产区已有土壤钼污染的报道,如我国陕西

省洛南县黄龙浦钼矿区的小麦农田土壤钼含量可达

１９３mg/kg[１８],但目前过量钼胁迫对小麦生长的影

响及其机制尚未明确.本研究以小麦作为试验材

料,研究过量钼在小麦中的亚细胞分布并结合 LCＧ
MS代谢组学分析钼胁迫下的差异代谢物,探明小

麦对土壤钼污染的代谢响应和耐受机制,以期为植

物耐受过量钼胁迫的机制提供理论支持,并为植物

修复土壤钼污染提供技术参考.

1　材料与方法

1.1　试验材料

供试材料为华中农业大学微量元素研究中心自

繁留种的冬小麦品种９７０１４,在前期的土壤盆栽试验

中发现小麦在钼含量０．１５mg/kg至１０００mg/kg的

高钼环境下也能保持产量与长势未显著下降[１６],因
此设置了正常钼水平(１μmol/L)和过量钼 水 平
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(１mmol/L)２个处理,以钼酸铵 (NH４)６Mo７O２４

４H２O为肥源,作４次重复.
采用营养液培养小麦,其中大量元素采用的

Hogland 营 养 液 含 有 ４ mmol/L Ca (NO３)２ 

４H２O、６mmol/LKNO３、１mmol/LNH４H２PO４、

２mmol/LMgSO４７H２O;微量元素采用的无钼

Arnon营 养 液 含 有 １００μmol/L EDTAＧFe、４６．２

μmol/LH３BO３、９．１μmol/L MnCl２４H２O、０．８

μmol/LZnSO４７H２O 和０．３μmol/LCuSO４ 

５H２O,营养液均使用去离子水配制(电阻率＞１８．２５
MΩcm,２５℃).

所用试剂均为分析纯级别,试验所有器皿均用

２mol/LHNO３浸泡４８h,再用去离子水冲洗干净.
质 谱 级 乙 腈、色 谱 级 甲 醇 均 购 于 Merck
(Dannstadt,Gemany),甲 酸 购 于 CNW(DuesselＧ
dorf,Germany),其余试剂均为分析纯,过程所用水

均为去离子水.
1.2　培养方案

小麦种子用０．５％次氯酸钠溶液消毒３０min后

用去离子水冲洗干净,播于湿润的医用纱布上２５℃
恒温催芽.待芽长约１cm 时,于２０１５年１０月１８
日选择大小相对一致的小麦幼苗２５株,移植于盛有

１０L营养液的方盒并放置在人工气候室中,人工气

候室条件为２０℃/１８℃(１６h/８h),光照强度为１００

μmol/(m２s).首先将小麦幼苗用１/２浓度营养

液培养５d,再用全量浓度营养液培养,每５d更换１
次营养液.正常钼水平(１μmol/L)培养１５d后,设
正常钼水平(１μmol/L)和过量钼水平(１mmol/L)

２个处理,继续培养１０d后收获测定地上部、地下部

及其亚细胞的钼含量,并对叶片进行代谢组学分析.
1.3　钼含量的测定方法

小麦亚细胞钼含量的测定在 Liu等[１９]的方法

基础上进行修改,称取０．５g鲜样于用液氮预冷的

研钵中,用５mL提取液将其研磨成匀浆,提取液使

用１mmol/L二硫赤藓糖醇、５０mmol/LTrisＧHCl、

５．０mmol/L抗坏血酸、２５０mmol/L蔗糖和１０g/L
聚乙烯吡络烷酮(PVP),并调节pH 值至７．５.使用

２４０μm 的尼龙网过滤所得残渣为细胞壁部分,将上

清液在４４４８r/min下离心２０min,所得残渣为地

上部的叶绿体或是地下部的原生质体,将后续上清

液在１０８９６r/min下继续离心３５min,所得残渣为

细胞膜以及细胞器组分,而最后的上清液为可溶性

部分,该过程所有步骤均保持在４℃下进行.将各

亚细胞组分与混酸(HNO３∶HClO４＝４∶１,V/V)
混合后在１８０~２３０℃下消化,用去离子水转移定容

并过滤后使用石墨炉(日立,ZＧ２０００)进行钼含量的

测定.
1.4　代谢产物的测定方法

本试验代谢产物的测定采用 LCＧMS(Ultimate
３０００LC,Thermo)平台,色谱柱为 HypergodC１８
(１００mm×４．６mm,３μm).色谱分离条件设置为:
流速 ０．３ mL/min、柱 温 ４０ ℃;流 动 相 组 成 为

A:水＋０．１％甲酸,B:乙腈＋０．１％甲酸;流动相的梯

度洗脱程序见表１.进样量为４μL,自动进样器的

温度为４℃.
表１　流动相梯度

Table１　Thegradientofmobilephase

时间/min
Time

流动速度/
(mL/min)
Flowrate

流动相 A/％
Mobile

phaseA

流动相B/％
Mobile
phaseB

０ ０．３０ ９５．０ ５．０

２ ０．３０ ９５．０ ５．０

１２ ０．３０ ５．０ ９５．０

１５ ０．３０ ５．０ ９５．０

１７ ０．３０ ９５．０ ５．０

　　质谱参数:正模式,加热器温度３００℃,辅助气流

速１５mL/min,扫描气体流速１mL/min,鞘气流速４５
mL/min,喷雾电压３．０kV,毛细管温度３５０℃,透镜

电压水平３０％;负模式,加热器温度３００℃,辅助气流

速１５mL/min,扫描气体流速１mL/min,鞘气(N２)流
速４５mL/min,喷雾电压３．２kV,毛细管温度３５０℃,
透镜电压水平６０％.
1.5　数据处理

使用 MicrosoftExcel２０１０进行数据整理计算,

Origin２０１８绘图,SPSS２０．０进行方差分析,各处理

平均值的多重比较釆用独立样本t检验(P＜０．０５).

LCＧMS数据使用SIEVE软件进行预处理后使

用 MicrosoftExcel２０１０软件进行归一化处理和后

期编辑,并将最终数据组织成二维数据矩阵,其中包

含有变量(rt_mz)、相对分子质量(CompMW)、观
察量(样本)和峰强.此项目样本在正模式下共获

得２１４６个特征峰,在负模式下共得到１３９４个特

征峰,将 编 辑 完 成 的 数 据 矩 阵 导 入 SIMCAＧP
(１３．０)软件进行后续分析,将得到的差异代谢物导

入 MetaboAnalyst３．０以获得差异代谢物参与的代

谢通路.

５５
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2　结果与分析

2.1　钼污染对冬小麦亚细胞中钼含量的影响

为了解正常与过量钼水平下冬小麦各个亚细胞

的钼含量及分布,对根系及地上部样品进行了亚细

胞分级,结果表明,正常钼水平(１μmol/L)下小麦

根系亚细胞钼含量表现为可溶性部分＞细胞膜＋细

胞器＞原生质体＞细胞壁;过量钼(１mmol/L)水平

下则表现为可溶性部分＞细胞壁＞原生质体＞细胞

膜＋细胞器.２个钼水平下钼在可溶性部分中的含

量及分配比例均为最高(图１).

图１　冬小麦亚细胞中钼的分布

Fig．１　Subcellulardistributionofmolybdenuminwinterwheat

　　 由 表 ２ 可 知,当 培 养 介 质 中 的 钼 含 量 从

１μmol/L上升到１mmol/L时,根部可溶性部分、
细胞壁、细胞膜＋细胞器及原生质体中的钼含量分

别上升了１３００、１８１５、６２、１０５倍,其中可溶性部分

的钼含量最高,达５３３．０mg/kg;从钼在各亚细胞组

分所占比例来看,在钼过量条件下,钼在细胞壁和可

溶性部分分配比例分别增加了１３．３％和３０．２％,总
体占比可达２２．８％和７１．８％,可见过量钼水平下小

麦根系中绝大部分的钼存储在液泡和细胞壁中,而
液泡则是最主要的储存部位.

小麦 地 上 部 亚 细 胞 钼 含 量 在 正 常 钼 水 平

(１μmol/L)下表现为:可溶性部分＞细胞膜＋细胞

器＞叶绿体＞细胞壁;过量钼水平(１mmol/L)下表

现为:可溶性部分＞细胞壁＞细胞膜＋细胞器＞叶

绿体;２个钼水平下钼在可溶性部分中的含量均为

最高.当介质(营养液)中的钼含量从１μmol/L上

升到１mmol/L时,可溶性部分、细胞壁、细胞膜＋
细胞器及叶绿体中的钼含量分别上升了１９、３５、５、

１２倍,也是可溶性部分中钼含量最高,达 １３．７６
mg/kg;从钼在各亚细胞组分所占比例来看,在过量

钼水平 下,钼 在 可 溶 性 部 分 的 分 配 比 例 增 加 了

８．０％,总体占比高达８８．５％.由此可知,在２个钼

水平下钼小麦地上部吸收的钼均主要存储在液泡

中,其中 过 量 钼 水 平 下 在 液 泡 中 的 分 配 比 例 要

更高.
2.2　过量钼对冬小麦叶片代谢物的影响

为进一步分析过量钼对冬小麦代谢的影响,采

表２　 冬小麦亚细胞中的钼含量

Table２　SubcellularMocontentinwinterwheet mg/kg

项目

Item
处理

Treatment
细胞壁

Cellwall

原生质体/叶绿体

Protoplast/
Chloroplast

细胞膜＋细胞器

Cellmembrane＋
organelle

可溶性部分

Solublefraction

根部 Root
１μmol/L ０．０９３ ０．２３５ ０．２４６ ０．４１０

１mmol/L １６８．８１０ ２４．６９０ １５．３４０ ５３３．０００

地上部 Shoot
１μmol/L ０．０２２ ０．０３３ ０．１２３ ０．７３４

１mmol/L ０．７７１ ０．４０１ ０．６０９ １３．７６０

用LCＧMS方法分析了正常钼(１μmol/L)和过量钼

(１mmol/L)处理下冬小麦叶片代谢物的变化,使用

OPLSＧDA模型筛选差异代谢物,在正模式下共获

得３个主成分与１个正交成分,R２
X ＝０．６７,R２

Y ＝
０．９９,Q２＝０．５８;在负模式下共获得６个主成分与

１个正交成分,R２
X ＝０．８７３,R２

Y＝１,Q２＝０．７５６,参数

中的R２
Y 为模型的解释率,而Q２为模型的预测率,

一般而言该参数大于０．４时即可说明该模型可靠

(图２).差异代谢物的筛选标准为:VIP(variable
importanceintheprojection)值＞１、P＜０．０５、变化

倍数(foldchange)≥１．５０或≤０．６７,筛选获得的差

异性代谢物数据如表３所示.

６５



　第５期 李启彪 等:冬小麦对过量钼胁迫的代谢响应与耐钼机制 　

A:正模式;B:负模式.A:Positivemode;B:Negativemode．

图２　正常钼和过量钼两组处理的OPLSＧDA得分图

Fig．２　ScoreplotsofOPLSＧDAofnormalmolybdenumandexcessmolybdenumtreatment

表３　过量钼下的冬小麦的差异代谢物

Table３　DiscriminatorymetabolitesofwinterwheatunderexcessＧMo

化学种类

Chemicaltaxonomy
物质(模式)

Matter(Mode)
相对分子质量

CompMW
VIP tＧTest

变化倍数

Foldchange

氨基酸及其衍生物

Aminoacidsandamino
acidsderivatives

βＧ丙氨酸βＧAlanine(＋) ８９．０５ １．３７ ０．０３９ ２．７８

鸟氨酸 Ornithine(＋) １３２．０９ １．４６ ０．０２５ １．５８
LＧ丝氨酸LＧSerine(＋) １０５．０４ １．３７ ０．０４０ １．８９

LＧ谷氨酰胺LＧGlutamine(＋) １４６．０７ １．６５ ０．００８ １．９１

γＧ氨基丁酸 γＧAminobutryicacid(＋) １０３．０６ １．６３ ０．００９ １．６７

谷氨酸 Glutamate(－) １４７．０５ １．６６ ０．０４５ ０．２９

LＧ苏氨酸LＧThreonine(＋) １１９．０６ １．４４ ０．０２８ １．６７

有机酸 Organicacids

LＧ磷脂酸LＧPhosphatidicacid(＋) ５９６．３７ １．４８ ０．０２３ １．７０

柠苹酸 Citramalicacid(－) １４８．０４ １．６５ ０．０４５ １．６７

苹果酸 Malicacid(－) １３４．０２ １．７９ ０．０２７ ２．０８

延胡索酸 Fumaricacid(－) １１６．０１ １．８４ ０．０２１ ２．０７

酒石酸 Tartaricacid(－) １５０．０２ １．６５ ０．０４６ ０．６５

对香豆酸pＧCoumaricacid(－) １６４．０５ ２．０７ ０．００７ ２．６５

脂肪酸及其衍生物

Fattyacidsandfatty
acidderivatives

９SＧ羟基Ｇ１０E,１２Z,１５ZＧ十八碳三烯酸

９(S)ＧHOTrE(＋) ２９４．２２ １．７５ ０．００４ １．８５

亚油酰胺 Linoleamide(＋) ２７９．２６ １．４５ ０．０２７ １．９３

油酸酰胺 Oleamide(＋) ２８１．２７ １．４１ ０．０３４ ０．６４

单酰基甘油 MG(０:０/１８:４(６Z,９Z,１２Z,１５Z)/０:０)(＋) ３５０．２４ １．５４ ０．０１７ １．８５

单酰基甘油 MG(０:０/１８:３(６Z,９Z,１２Z)/０:０)(＋) ３５０．２４ １．５４ ０．０１７ １．８５

单酰基甘油 MG(１８:０/０:０/０:０)(＋) ３５８．３１ １．４７ ０．０２４ １．５４

单酰基甘油 MG(０:０/２０:３(５Z,８Z,１１Z)/０:０)(＋) ３８０．２９ １．４７ ０．０２４ １．５４

单酰基甘油 MG(０:０/２２:５(４Z,７Z,１０Z,１３Z,１６Z)/０:０)(－) ４０４．２９ １．７１ ０．０３７ ３．０４

cisＧ９Ｇ棕榈油酸cisＧ９ＧPalmitoleicacid(－) ２５４．２２ ２．６９ ０ ０．５３

亚麻油酸 Stearidonicacid(－) ２７６．２１ ２．３９ ０．００１ ０．４０

７５
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续表３ContinuedTable３

化学种类

Chemicaltaxonomy
物质(模式)

Matter(Mode)
相对分子质量

CompMW
VIP tＧTest

变化倍数

Foldchange

磷脂 Phospholipids

二酯酰 甘 油 DG(１４:１(９Z)/２２:６(４Z,７Z,１０Z,１３Z,１６Z,
１９Z)/０:０)(＋) ６１０．４６ １．７６ ０．００４ １．８８

二酯酰甘油 DG(１８:３(９Z,１２Z,１５Z)/１６:１(９Z)/０:０)(＋) ５８８．４７ １．５３ ０．０１７ １．６７
二酯酰甘油 DG(１４:０/２０:５(５Z,８Z,１１Z,１４Z,１７Z)/０:０)
(＋) ５８６．４６ １．５８ ０．０１３ １．７７

磷脂酰甘油 PG(１３:０/１５:１(９Z))(＋) ６６４．４３ １．５７ ０．０１４ ２．１１

磷脂酰甘油 PG(１５:１(９Z)/０:０)(＋) ４６８．２５ １．６４ ０．００９ ２．０１

磷脂酰甘油 PG(１５:０/１３:０)(＋) ６６６．４５ １．７１ ０．００５ ２．１３

磷脂酰甘油 PG(１８:４(６Z,９Z,１２Z,１５Z)/０:０)(－) ５０４．２５ １．９４ ０．０１４ ０．５２

磷脂酰甘油 PG(１８:３(９Z,１２Z,１５Z)/０:０)(－) ５０６．２６ ２．５８ ０ ０．４５

磷脂酰甘油 PG(１８:２(９Z,１２Z)/０:０)(－) ５０８．２８ １．７３ ０．０３４ ０．５５

磷脂酰甘油 PG(１６:０/０:０)(－) ４８４．２８ ２．４９ ０ ０．５３

磷脂酰甘油 PG(１８:１(９Z)/０:０)(－) ５１０．３０ １．７３ ０．０３４ ０．３４

磷脂酰乙醇胺 LysoPE(０:０/２０:３(１１Z,１４Z,１７Z))(－) ５０３．３０ １．８９ ０．０１７ ０．６６

核苷酸 Nucleotide

次黄嘌呤 Hypoxanthine(＋) １３６．０４ １．８６ ０．００１ ２．７８
环磷酸鸟苷cGMP(－) ３４５．０５ ２．１０ ０．００６ ０．６４
环磷酸腺苷cAMP(－) ３２９．０５ １．８６ ０．０２０ ０．５７
２Ｇ脱氧ＧDＧ核糖２ＧDeoxyＧDＧribose(－) １３４．０６ １．８７ ０．０１９ ２．３５

其他 Others

皮质脂酮 Corticosterone(＋) ３４６．２１ １．９７ ０ ２．８６
雄甾酮 Androsterone(＋) ２９０．２２ １．８６ ０．００１ ３．５９
吲哚乳酸Indolelacticacid(＋) ２０５．０８ １．５６ ０．０１４ ２．９７
愈伤激素 Traumatin(＋) ２１２．１４ ２．１６ ０ １．７４
烯酸 Colnelenicacid(＋) ２９２．２０ １．８７ ０．００１ ２．０７
磷酸胆碱 Phosphocholine(＋) １８３．０７ １．６８ ０．００７ １．６２
创伤激素 Traumatin(－) ２１２．１４ ２．６７ ０ １．５０

　　正常钼与过量钼小麦叶片共鉴定出４８个差异

代谢物,其中有３４个代谢物上调,１４个代谢物下

调.代谢物中大部分的氨基酸、有机酸、脂肪酸及其

衍生物均有显著上调,而磷脂和核苷酸类代谢物则

是部分下调,在３４种上调代谢物中包含６种氨基酸

及其衍生物、５种有机酸.将得到的差异代谢物导

入 MetaboAnalyst３．０软件后得到这些差异代谢物

所处的代谢通路(图３),可发现过量钼促进了冬小

麦叶片中氨基酸的合成与代谢过程,并促进了 TCA
循环中有机酸的合成过程.

图３　过量钼胁迫下的冬小麦叶片的代谢通路分析

Fig．３　DiscriminatorymetabolitesofwinterwheatunderexcessＧMo

８５



　第５期 李启彪 等:冬小麦对过量钼胁迫的代谢响应与耐钼机制 　

3　讨　论

植物对钼的耐性较强,如小麦、玉米在钼含量

１０００mg/kg的土壤中生长,叶片中的钼含量分别

可达４０００mg/kg和４００mg/kg,而作物生长也未

表现出显著抑制[１５Ｇ１７,２０].较早的研究发现,在钼污

染环境中,植物根系钼含量通常远高于地上部,如在

土壤钼含量１０００mg/kg时,小麦根部钼含量是地

上部的３倍,而在玉米、大豆、黑麦草等植物上也能

观察到相同的趋势[１４Ｇ１６].本试验基于前期土壤盆栽

试验中发现小麦在钼添加量高达１０００mg/kg的环

境下也 能 维 持 正 常 产 量 的 结 果[１６],设 置 了 １００
mg/L的过量钼水培试验以探究小麦的耐钼机制,结
果表明在过量钼水平下,过量钼处理大幅增加了小

麦根系亚细胞组分钼含量,细胞壁、可溶性部分、细
胞器、原生质体/叶绿体的钼含量分别是地上部各亚

细胞组分的２１９、３８、２５和６２倍.前人在大豆、玉
米、油菜等植物上的研究也表明,高钼介质中生长的

作物根系钼含量分别能达到地上部钼含量的４９、３
和５倍[１５,２１Ｇ２２].这些结果说明小麦根部在过量钼环

境下能够吸收并积累更多的钼,这是阻止过量钼向

地上部迁移的第一道屏障.
将过量金属进行亚细胞区隔化以降低游离过量

金属离子是植物重要的耐受机制之一,一些植物会

将吸收的过量金属区隔在细胞壁中,如茶树能在过

量铝环境下将６９．８％的铝固定在细胞壁中,并将其

与果胶和半纤维素结合[２３];而液泡则是植物区隔金

属离子的另一个重要部位,植物在吸收过量金属离

子后能将其与氨基酸、有机酸和植物螯合素结合后

转运 储 存 在 细 胞 的 液 泡 中[２４],如 VögeliＧLange
等[２５]报道了暴露在高镉环境下烟草细胞中的镉能

与植物螯合素络合后转运至液泡中.本研究发现,
正常钼水平下的钼在冬小麦根系及地上部的可溶性

部分中分配比例分别为４１．６％和８０．５％,当钼水平

从正常(１μmol/L)上升到过量(１mmol/L)时,钼
在根系及地上部的可溶性部分分配比例分别上升了

３０．２和８．０个百分点,达到７１．８％和８８．５％,说明无

论是在正常钼水平还是过量钼水平下,液泡都是冬

小麦中钼的主要储存部位,且过量钼水平下钼在液

泡中的储存比例更大.Xu等[２６]在大豆上的研究结

果也显示,当营养液质量浓度为１mg/L时,钼在根

系及地上部可溶性部分中的分配比例为２６．４％~
４６．３％,当营养液钼质量浓度从１mg/L上升到１００
mg/L时,钼在大豆根系及叶片可溶性部分中储存

比例达到６６．３％~７２．２％.Qin等[２１]在油菜上的研

究结果表明,当营养液中钼浓度从１μmol/L上升

到２００μmol/L时,钼在根系液泡中的分配比例从

４７．３％上升到５９．５％,在叶片液泡中的分配比例从

４１．２％上升到６２．８％.综上得出结论,小麦在面对

过量钼胁迫时能将吸收的过量钼固定在根部以防止

其向地上部运输,并把大部分的钼转运储存在根部

的液泡中,相比于其他作物,小麦要更依赖于液泡对

过量钼的区隔作用.
液泡是细胞中各种有机酸、氨基酸及各种金属

离子的存储中心,氨基酸、有机酸、植物螯合素等有

机物通常会在液泡中与游离金属离子发生螯合作

用,这是植物耐受重金属的另一个重要机制[２７].代

谢组分析结果表明,在钼胁迫下冬小麦中氨基酸的

合成代谢和 TCA 循环过程被显著促进,参与该过

程的苹果酸、延胡索酸含量分别上升了２．０８倍和

２．０７倍,而许多有机酸如柠檬酸、苹果酸、延胡索酸、
草酸等能够和 Mo、Ni、Cd等金属离子螯合[２８Ｇ３１],另
外本研究还发现过量钼处理使小麦的βＧ丙氨酸、

LＧ丝氨酸、LＧ苏氨酸、LＧ谷氨酰胺的含量分别上升

了２．７８、１．８９、１．６７和１．９１倍,已有大量研究表明植

物体内的脯氨酸、谷氨酰胺等氨基酸能螯合Zn、Cd
等金属离子[２７,３２Ｇ３３];还有报道表明,钼与LＧ丝氨酸、
LＧ丙氨酸、LＧ苏氨酸、LＧ天冬氨酸等氨基酸在体外

反应体系下能形成配合物[３４].因此,我们推测小麦

在过量钼环境下增加合成的延胡索酸、苹果酸、LＧ丝

氨酸、LＧ丙氨酸和LＧ苏氨酸能在液泡中与钼酸根离

子反应形成络合物,从而降低过量钼对小麦细胞的

毒害.
在过量钼环境下,小麦亚细胞中的钼主要分布

于细胞壁和可溶性部分,且根部的液泡在过量钼的

固持过程中起主要作用,过量钼促进了小麦氨基酸

合成代谢与 TCA 循环过程,该路径中多种氨基酸

(βＧ丙氨酸、LＧ丝氨酸、LＧ苏氨酸、LＧ谷氨酰胺)和有

机酸(苹果酸、延胡索酸)的含量都显著增加,推测这

些氨基酸与有机酸能与钼进行络合并固定在液泡

中,从而增强小麦对过量钼的耐受能力.

参考文献References

[１]　MCBRIDEMB,RICHARDSBK,STEENHUIST,etal．MoＧ
lybdenumuptakebyforagecropsgrownonsewagesludgeＧaＧ
mendedsoilsinthefieldandgreenhouse[J]．JournalofenvironＧ
mentalquality,２０００,２９(３):８４８Ｇ８５４．

[２]　KAISERBN,GRIDLEYKL,NGAIREBRADYJ,etal．TheＧ
roleofmolybdenuminagriculturalplantproduction[J]．Annals

９５



　　 华 中 农 业 大 学 学 报 第４０卷　

ofbotany,２００５,９６(５):７４５Ｇ７５４．
[３]　KARGAR M,KHORASANIN,KARAMIM,etal．Studyof

aluminum,copperand molybdenum pollutioningroundwater

sourcessurrounding (Miduk)ShahrＧeＧBabakcoppercomplex

tailingsdam[J]．InternationaljournalofenvironmentalandecＧ

ologicalengineering,２０１１,５(４):２７８Ｇ２８２．
[４]　SMEDLEYPL,KINNIBURGHDG．Molybdenuminnatural

waters:areviewofoccurrence,distributionsandcontrols[J]．

Appliedgeochemistry,２０１７,８４:３８７Ｇ４３２．
[５]　王小庆,曲洋,王国峰,等．两种有机废弃物对钼矿区农田污染

土壤的修复效果研究[J]．地学前缘,２０１９,２６(６):８９Ｇ９４．WANG

XQ,QUY,WANGGF,etal．MolybdenumimmobilizationefＧ

ficiencyoftwokindsoforganicwastematerialsformolybdeＧ

numcontaminatedagriculturalsoils[J]．EarthsciencefronＧ

tiers,２０１９,２６(６):８９Ｇ９４(inChinesewithEnglishabstract)．
[６]　AUBÉBC,STROIAZZOJ．MolybdenumtreatmentatBrenda

mines[C]//Proceedingsofthe５thInternationalConferenceon

AcidRockDrainage．Denver,Colorado,USA:SocietyforMinＧ

ing,Metallurgy,andExploration(SME),２０００．
[７]　LIANJJ,XUSG,CHANG NB,etal．RemovalofmolybdeＧ

num (VI)from minetailingeffluentswiththeaidofloessial

soilandslag waste[J]．Environmentalengineeringscience,

２０１３,３０(５):２１３Ｇ２２０．
[８]　ZHANG Y Q,AMRHEIN C,FRANKENBERGER W TJr．

Effectofarsenateandmolybdateonremovalofselenatefrom

anaqueoussolutionbyzeroＧvalentiron[J]．Scienceofthetotal

environment,２００５,３５０(１/２/３):１Ｇ１１．
[９]　肖振林,丛俏,曲蛟．钼矿区周边果园土壤重金属污染评价及

对水果品质的影响[J]．科学技术与工程,２０１０,１０(２３):５８３１Ｇ

５８３４．XIAOZL,CONG Q,QUJ．Assessmentofsoilheavy
metalpollutioninorchardsaround molybdenum miningarea

anditseffectonfruitquality[J]．SciencetchnologyandegiＧ

neering,２０１０,１０(２３):５８３１Ｇ５８３４(inChinesewithEnglishabＧ

stract)．
[１０]邬光海,王晨昇,陈鸿汉．内蒙古废弃钨钼矿区周围土壤重金属

污染生态环境评价及成因分析[J]．中国地质,２０２０,４７(６):

１８３８Ｇ１８５２．WU G H,WANG CS,CHEN H H．EcoＧenvironＧ

mentalassessmentandgeneticanalysisofheavymetalpolluＧ

tioninthesoilaroundtheabandonedtungstenＧmolybdenum

mineareainInner Mongolia[J]．GeologyinChina,２０２０,４７
(６):１８３８Ｇ１８５２(inChinesewithEnglishabstract)．

[１１]ANJUM NA,SINGH HP,KHAN MIR,etal．Toomuchis

bad:anappraisalofphytotoxicityofelevatedplantＧbeneficial

heavymetalions[J]．EnvironmentalscienceandpollutionreＧ

search,２０１５,２２(５):３３６１Ｇ３３８２．
[１２]KUMCHAIJ,HUANGJZ,LEECY,etal．ProlinepartiallyoＧ

vercomesexcess molybdenum toxicityincabbageseedlings

growninvitro[J]．Geneticsandmolecularresearch,２０１３,１２
(４):５５８９Ｇ５６０１．

[１３]BALDISSEROTTOC,FERRONIL,PANTALEONIL,etal．

Comparisonofphotosynthesisrecoverydynamicsinfloating
leavesofTrapanatansafterinhibitionbymanganeseormoＧ

lybdenum:effectsonphotosystemII[J]．Plantphysiologyand

biochemistry,２０１３,７０:３８７Ｇ３９５．
[１４]MCGRATHSP,MICÓC,ZHAOFJ,etal．Predictingmolybdenum

toxicitytohigherplants:estimationoftoxicitythresholdvalues[J]．

Environmentalpollution,２０１０,１５８(１０):３０８５Ｇ３０９４．
[１５]SHIZY,ZHANGJC,WANGFY,etal．ArbuscularmycorrhiＧ

zalinoculationincreasesmolybdenumaccumulationbutdecreaＧ

sesmolybdenumtoxicityinmaizeplantsgrowninpollutedsoil
[J]．RSCadvances,２０１８,８(６５):３７０６９Ｇ３７０７６．

[１６]李路,胡承孝,谭启玲,等．钼污染对冬小麦光合作用特性及产

量的影响[J]．农业环境科学学报,２０１６,３５(４):６２０Ｇ６２６．LIL,

HUCX,TANQL,etal．EffectsofMopollutiononphotosynＧ

thesischaracteristicsandyieldsofwinterwheat[J]．Journalof

agroＧenvironmentscience,２０１６,３５(４):６２０Ｇ６２６(in Chinese

withEnglishabstract)．
[１７]李路．冬小麦对土壤钼污染的响应及其耐钼机制研究[D]．武

汉:华中农业大学,２０１６．LIL．Theresponsecharacteristicsof

winterwheattomolybdenumpollutioninsoilandmechanisms

forresistance[D]．Wuhan:HuazhongAgriculturalUniversity,

２０１６(inChinesewithEnglishabstract)．
[１８]HANZX,WANDJ,TIANHX,etal．Pollutionassessmentof

heavymetalsinsoilsandplantsaroundamolybdenum minein

centralChina[J]．Polishjournalofenvironmentalstudies,

２０１８,２８(１):１２３Ｇ１３３．
[１９]LIUTT,LIF,ZHANGX,etal．TracingintracellularlocalizaＧ

tionandchemicalformsofcopperinElsholtziasplendenswith

clusteranalysis[J]．Biologicaltraceelementresearch,２０１４,１６０
(３):４１８Ｇ４２６．

[２０]YINKJ,SHIZY,ZHANGMG,etal．Effectsofminingonthe

molybdenumabsorptionandtranslocationofplantsintheLuＧ

anchuan molybdenum mine[J/OL]．PeerJ,２０２０,８:e９１８３
[２０２１Ｇ０２Ｇ２３]．https://pubmed．ncbi．nlm．nih．gov/３２５１８７２６/．

DOI:１０．７７１７/peerj．９１８３．
[２１]QINSY,SUNXC,HUCX,etal．EffectsoftungstenonupＧ

take,transportandsubcellulardistributionofmolybdenumin

oilseedrapeattwodifferentmolybdenumlevels[J]．PlantsciＧ

ence,２０１７,２５６:８７Ｇ９３．
[２２]XUSJ,HUCX,HUSSAINS,etal．MetabolomicsanalysisreＧ

vealspotentialmechanismsoftolerancetoexcessmolybdenum

insoybeanseedlings[J]．Ecotoxicologyandenvironmental

safety,２０１８,１６４:５８９Ｇ５９６．
[２３]GAOHJ,ZHAOQ,ZHANGXC,etal．Localizationoffluoride

andaluminuminsubcellularfractionsoftealeavesandroots
[J]．Journalofagriculturalandfoodchemistry,２０１４,６２(１０):

２３１３Ｇ２３１９．
[２４]THAKURS,SINGH L,WAHIDZA,etal．PlantＧdrivenreＧ

movalofheavymetalsfromsoil:uptake,translocation,tolerＧ

ancemechanism,challenges,andfutureperspectives[J]．EnviＧ

ronmentalmonitoringandassessment,２０１６,１８８(４):１Ｇ１１．
[２５]VÖGELIＧLANGER,WAGNERGJ．Subcellularlocalizationof

cadmiumandcadmiumＧbindingpeptidesintobaccoleaves:imＧ

plicationofatransportfunctionforcadmiumＧbindingpeptides

０６



　第５期 李启彪 等:冬小麦对过量钼胁迫的代谢响应与耐钼机制 　

[J]．Plantphysiology,１９９０,９２(４):１０８６Ｇ１０９３．
[２６]XUSJ,HUCX,TAN QL,etal．Subcellulardistributionof

molybdenum,ultrastructuralandantioxidativeresponsesin

soybeanseedlingsunderexcessmolybdenumstress[J]．Plant

physiologyandbiochemistry,２０１８,１２３:７５Ｇ８０．
[２７]SINGHS,PARIHARP,SINGHR,etal．Heavymetaltolerancein

plants:roleoftranscriptomics,proteomics,metabolomics,andioＧ

nomics[J/OL]．Frontiersinplantscience,２０１６,６:１１４３[２０２１Ｇ０２Ｇ

２３]．https://doi．org/１０．３３８９/fpls．２０１５．０１１４３．
[２８]MATHYSW．Theroleofmalate,oxalate,andmustardoilgluＧ

cosidesintheevolutionofzincＧresistanceinherbageplants[J]．

Physiologiaplantarum,１９７７,４０(２):１３０Ｇ１３６．
[２９]KRÄMERU,PICKERINGIJ,PRINCERC,etal．Subcellular

localizationandspeciationofnickelinhyperaccumulatorand

nonＧaccumulatorThlaspispecies[J]．Plantphysiology,２０００,

１２２(４):１３４３Ｇ１３５４．
[３０]SARRET G,SAUMITOUＧLAPRADE P,BERT V,etal．

FormsofzincaccumulatedinthehyperaccumulatorArabidopＧ
sishalleri[J]．Plantphysiology,２００２,１３０(４):１８１５Ｇ１８２６．

[３１]WICHARDT,MISHRAB,MYNENISCB,etal．Storageand

bioavailabilityof molybdenuminsoilsincreasedbyorganic

mattercomplexation[J]．Naturegeoscience,２００９,２(９):６２５Ｇ

６２９．
[３２]ALVESM,CHICAUP,MATIASH,etal．Metabolicanalysis

revealedalteredaminoacidprofilesinLupinusalbusorgansas

aresultofborondeficiency[J]．Physiologiaplantarum,２０１１,

１４２(３):２２４Ｇ２３２．
[３３]ZHU G X,XIAO H Y,GUO QJ,etal．Effectsofcadmium

stressongrowthandaminoacidmetabolismintwoComposiＧ

taeplants[J]．Ecotoxicologyandenvironmentalsafety,２０１８,

１５８:３００Ｇ３０８．
[３４]BROWNDH,MACPHERSONJ．Molybdenum (Ⅴ)and(Ⅵ)

complexeswithsomenaturallyoccurringligands[J]．Journalof

inorganicandnuclearchemistry,１９７２,３４(５):１７０５Ｇ１７１０．

Metabolicresponseandmolybdenumtolerancemechanism
ofwinterwheattoexcessmolybdenumstress

LIQibiao１,LILu１,２,HUChengxiao１,TANQiling１,SUNXuecheng１

１．CollegeofResource&EnvironmentofHuazhongAgriculturalUniversity,

MicroelementResearchCenter,Wuhan４３００７０,China;

２．InstituteofAgricultureProductQualityStandardandTestingResearch,

TibetAcademyofAgricultureandAnimalHusbandrySciences,Lhasa８５００３２,China

Abstract　Molybdenum (Mo)isoneoftheessentialnutrientelementfortheplantgrowth,butexＧ
cessMowillcausephysiologicaltoxicitytoplant．Withtheincreaseofminingarea,manyeventsofMo
pollutionhavebeenreportedintheworld．Meanwhile,manystudieshavefoundthatsomeplantsshow
strongtolerancetoexcessiveMo,buttherearefewstudiesontheMotolerancemechanisms．Therefore,

weanalyzedthechangesofMocontentinsubcellularcomponentsandleafmetabolitesofwheatunder
excessMosupply,andtofurtherexplorethephysiologicalmechanism．TheMocontentincellwall,soluＧ
blepart,organelle,protoplast/chloroplastofrootsubcellularcomponentswas２１９,３８,２５and６２times
higherthanthatinshootrespectively;TheaccumulationproportionofMoinsolublefractionofrootand
shootwas７１．８５％and８８．５４％．UnderexcessMo,thecontentsofmalicacidandfumaricacidinwheat
leaveswereincreasedby２．０８and２．０７times,andthecontentsofβＧalanine,LＧserine,LＧthreonineandLＧ
glutaminewereincreasedby２．７８,１．８９,１．６７and１．９１times,respectively．Theseresultsindicatethatroot
systemcanpreventandcontrolthetransportationofexcessMotoshoot,andvacuolecanbethemain
storagesiteofexcessMo,andorganicacidsandaminoacidsproducedmaychelatewithMoinvacuoleto
reduceitsbiologicaltoxicity．Thisstudyprovidedtheoreticalbasicforthemechanismofplanttolerance
toexcessMostress,andsuppliedthetechnicalsupportforplantremediationofsoilMopollution．

Keywords　molybdenumstress;winterwheat;subcellular;molybdenumpollution;metabolomics
analysis;phytoremediation;tolerabilitymechanism;OPLSＧDA
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