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摘   要：植物细胞基因表达的异质性是造成组织功能差异的关键因素。近年来，利用空间转

录组测序技术研究植物特定生物学问题已取得较大突破，现已成功应用于细胞发育、细胞鉴

定和抗逆应激等方面。为探究空间转录组测序技术在植物中的应用，本文对空间转录组测序

技术的发展、在植物中的应用以及未来研究方向 3 个方面进行综述，系统阐述了空间转录组

测序技术的发展进程，重点分析其在植物细胞生长和分化、植物细胞鉴定、抗逆应激的应用

中所取得的进展。此外，总结空间转录组测序技术在植物应用中存在的挑战，提出未来在植

物研究中的方向以及结合其他组学技术的优势，以期利用空间转录组测序技术解决更多植物

领域的科学问题。 
关键词：空间转录组；植物细胞类型；细胞异质性 
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Abstract: The heterogeneity of gene expression in plant cells plays a crucial role in determining 
the functional differences among tissues. Recent advancements in spatial transcriptome (ST) 
technology have significantly contributed to the study of specific biological questions in plants. 
This technology has been successfully applied to examine cell development, identification, and 
stress resistance. This review aims to explore the application of ST technology in plants by 
reviewing three aspects: the development of ST technology, its current application in plants, and 
future research directions. The review provides a systematic description of the development 
process of ST technology, with a focus on analyzing its progress in studying plant cell growth 
and differentiation, plant cell identification, and stress resistance. In addition, the challenges 
faced by ST technology in plant applications are summarized, along with proposed future 
directions for plant research, including the advantages of combining other omics technologies 
with ST technology to tackle scientific challenges in the field of plants. 
Keywords: spatial transcriptomics; plant cell type; cell heterogeneitys 

 
 

植物细胞是植物体各种生命活动的基本功

能单位，同一机体中不同细胞具有相同的基因，

但基因的表达水平在不同类型细胞中存在差异，

导致细胞分化为不同类型，从而行使特定功

能[1-2]。利用RNA测序(RNA sequencing, RNA-seq)，
能够对目标组织中的转录本进行高通量测序，

研究基因的转录水平并分析植物遗传变异、代

谢调控和植物发育过程[3-4]。RNA-seq通常采用

混合样本对整个组织进行测序，以研究组织群

体细胞的分子调控机制，但该方法只能获得平

均的细胞信息，造成低丰度信息的缺失从而导

致目标细胞类型的基因表达特征被掩盖，无法

揭示细胞之间基因表达的异质性，使研究不同

细胞类型所行使的功能受到限制[5-6]。因此对特

定组织区域进行高分辨率的表征，有助于全面

了解细胞发育过程。 
随着生物技术的创新和发展，基于高通量

测序技术的单细胞转录组测序(single-cell RNA 
sequencing, scRNA-seq)，能对同一组织样本中

的单细胞进行分离及测序，以揭示组织中单细

胞水平上的基因表达变化、细胞连续分化轨迹

及组织异质性[7-10]。但scRNA-seq在实际应用中

仍存在多种限制。相对较低的RNA转录产物捕

获效率和覆盖率可能导致下游分析中基因表达

信息的丢失[11]。其次，由于细胞大小与细胞发

育阶段等因素的影响，某些类型的细胞可能表现

出显著细胞变异，从而导致测序结果不准确[12]。

此外，scRNA-seq需要通过解离组织来分离单个

细胞，组织解离过程中可能无法保留细胞或组

织即时的转录状态，从而导致基因异位表达、
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产生污染信号，最后造成细胞亚群错误识别[13]。

同时，组织解离忽略了细胞在空间位置上的异

质性，组织解离后丢失了细胞原始空间位置信

息，从而限制了在空间和时间维度上对细胞发

育的研究[14]。空间转录组(spatial transcriptomics, 
ST)测序技术利用成像、生物标记、测序及生物

信息学等工具在获得不同类型细胞基因表达信

息的同时，保留基因表达的空间位置信息，克

服了RNA-seq与scRNA-seq在实际应用中的限制，

是研究植物细胞异质性和互作的有力工具[15-17]。

目前，ST技术已经在植物细胞生长、分化和抗

逆应激等方面得到应用。本文综述了ST技术的

最新进展，重点介绍了该技术在植物领域中的

科学发现，提出ST技术未来在植物研究中的方

向以及结合其他组学技术的优势，以期为ST技

术在更多植物物种上得以应用提供参考。 

1  空间转录组测序技术的发展 
最初的ST技术工作流程于 2016 年建立，随

着分辨率和通量的不断提升，该领域迅速发展[16]。

目前，已经开发了多种ST技术[18]，获取其精细

评估的可行方法主要包括基于显微解剖、原位

杂交(in situ hybridization, ISH)、原位测序(in situ 
sequencing, ISS)和空间条形码(spatial barcoding)，
每种方法都有其优势和局限性。 

1.1  空间转录组技术发展 
早期的ST技术主要是通过显微解剖技术挑

选目标细胞、组织进行RNA抽提和基因表达谱

检测，以研究不同空间位置的细胞、组织在转

录水平上的差异，这类方法包括激光捕获显微

解剖(laser capture microdissection, LCM)[19]、体

内转录组分析 (transcriptome in vivo analysis, 
TIVA)[20] 、 RNA 断 层 扫 描 (RNA tomography, 
Tomo-seq)[21]等，但切割步骤繁琐以及低通量是

这些方法的主要限制。基于ISH的技术是利用能

与转录本互补的标记探针(荧光探针和抗原抗

体探针等)在原始环境中可视化RNA分子，包括

单分子荧光原位杂交(single-molecule fluorescent 
in situ hybridization, smFISH)[22]、多重误差鲁棒

荧光原位杂交(multiplexed error-robust fluorescence 
in situ hybridization, MERFISH)[23]、DNA显微技

术(DNA microscopy)[24]等，但需要合成特定探

针，昂贵费时，只能对已知的靶标转录本进行

检测，同时检测通量受到限制。基于ISS的技术

需要将DNA探针与RNA分子原位杂交，然后通

过高分辨率显微镜成像来识别细胞中目标RNA
的空间位置，包括荧光原位RNA测序(fluorescent 
in situ sequencing, FISSEQ)[25]、原位转录组可访

问 性 测 序 (in situ transcriptome accessibility 
sequencing, INSTA-seq)[26]、扩展测序(expansion 
sequencing, ExSeq)[27]等，这些方法具有较高的

空间分辨率，但其检测通量和灵敏度受到组织

尺寸的限制。随着原位捕获异位测序概念的提

出以及高通量测序技术的高速发展，基于空间

条形码的ST技术应运而生，实现高分辨率、高

通量的测序效果。此前已有文献对ST技术的发

展进行综述[28-30]，在此基础上，本文重点介绍

了基于空间条形码的ST技术发展历程以及最近

开发的几种方法(图 1)，并对现有方法进行比较

(表 1)。 

1.2  基于空间条形码空间转录组发展 
Ståhl等[16]开发了ST技术，在保留空间信息

的同时，可对转录组进行定性与定量分析。该

方法将组织切片置于载玻片上，载玻片捕获区

域中含有用带有ploy-T的逆转录引物固定并与

组织切片衍生的mRNA的poly-A尾结合。引物中

还含有空间条形码序列和唯一分子标识符

(unique molecular identifiers, UMIs)，代表每个

阵列的坐标。在组织渗透过程中，组织细胞中

的mRNA分子扩散至载玻片上 100 μm的微孔中，  
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图 1  空间转录组发展进程 
Figure 1  Development of the spatial transcriptomics. 
 
表 1  空间转录组技术比较 
Table 1  Comparisons of technologies for spatial transcriptomics 
Technique Strategy Year Resolution Whether 

applied 
to plants 

Advantage Limitation References 

LCM Microdissection 1996 Cellular Yes Faster to perform Low throughput 
Difficult to operate 

[19] 

TIVA 2014 Cellular No Performed in living cells Low throughput [20] 
tomo-seq 2014 N/A No High sensitivity and spatial 

resolution 
Several same biological 
samples needed 

[21] 

Geo-seq 2017 10 cells No High sensitivity than LCM Low throughput [31] 
NICHE-seq 2017 Cellular No High throughput Limited to genetically 

engineered models 
[32] 

ProximID 2018 Cellular No Able to predict preferential 
associations between cells 

Low throughput [33] 

smFISH In situ 
hybridization 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

1998 Subcellular Yes High sensitivity Low throughput 
Limited RNA 
measurement 

[22] 

seqFISH 2014 Subcellular No Highly multiplexed Occurrence of errors  
that may be accumulated 

[34] 

MERFISH 2015 Subcellular No Highly multiplexed Limited RNA 
measurement 

[23] 

smHCR 2016 Subcellular No High sensitivity Low throughput [35] 
osmFISH 2018 Subcellular No Able to process large tissue 

areas and semi-automated 
Low throughput [36] 

       (待续) 
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      (续表 1) 
Technique Strategy Year Resolution Whether 

applied 
to plants 

Advantage Limitation References 

seqFISH+  2019 Subcellular No High accuracy Low throughput and 
detection sensitivity 

[37] 

DNA microscopy 2019 Cellular No Able to image biological 
specimens without optical 
information 

Empty space causing 
sparse signals 

[24] 

ISS In situ 
sequencing 

2013 Subcellular Yes High accuracy Needs pre‑designed 
pad-lock probes 

[38] 

FISSEQ 2014 Subcellular No Transcriptome‑wide RNA  
in situ sequencing 

Low sequencing depth [25] 

BaristaSeq 2018 Subcellular No High efficiency and  
accuracy 

Needs pre‑designed 
pad‑lock probes 

[39] 

STARmap 2018 Subcellular No High efficiency and  
accuracy 

Low throughput [40] 

INSTA-seq 2019 Subcellular No High throughput Low detection  
sensitivity 

[26] 

ExSeq 2021 Subcellular No High spatially precision Limits in detecting  
short transcripts 

[27] 

Spatial 
transcriptomics 

Spatial 
barcoding 

2016 100 μm/ 
55 μm 
(10×Genomics 
Visium) 

Yes Provides spatial  
information 

Contains several cells 
in each sequencing unit 
Not at single-cell level 

[16] 

Slide-seq 2019 10 μm No High spatial resolution Low capturing efficiency [41] 
Nanostring 
GeoMx DSP 

2019 10 μm No High-plex and automation May create bias in 
selecting regions 

[42] 

APEX-seq 2019 Subcellular No Performed in living cells Not suitable for normal 
tissues 

[43] 

HDST 2019 2 μm No High resolution Low detection  
sensitivity 

[44] 

ZipSeq 2020 Cellular No Performed on live cells  
in intact tissues 

Limited spatial 
resolution 

[45] 

DBiT-seq 2020 10 μm No High spatial resolution  
and avoid lysis of tissues 

Limited flow channels 
Low detection sensitivity 

[46] 

Slide-seqV2 2021 10 μm No High resolution May capture transcripts 
from multiple cells 

[47] 

XYZeq 2021 500 μm No Enables unbiased single-cell 
transcriptomic analysis 

Requires specialized 
device 

[48] 

Seq-Scope 2021 ~0.5−0.8 μm No High transcriptome  
capture efficiency 

Low detection  
sensitivity 

[49] 

sci-Space 2021 200 μm No Retains single-cell resolution Limited spatial 
resolution 

[50] 

Stereo-seq 2022 0.22 μm Yes High resolution and 
sensitivity; large visualizing 
field 

Limited capturing 
efficiency 

[51] 

Ex-ST 2022 20 μm No Achieve higher resolution 
and detection efficiency 

May capture transcripts 
from multiple cells 

[52] 

N/A: Not available. 
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并与引物杂交。之后在组织中加入逆转录试剂，

并使用Cy3 标记的核苷酸来观察生成的cDNA。

再用酶将组织去除，玻片上留下与核苷酸杂交

的cDNA，并进行之后的测序、分析。尽管该方

法提供了转录谱的空间信息，但其分辨率限制

在 100 μm (3−30 个细胞)。之后，ST技术的分

辨率不断提升，10×Genomics公司于 2019 年进

一步开发该方法，将分辨率提升至 55 μm，并

正式推出商业化的空间转录组 10×Visium平台。

同年，Rodriques等[41]开发了Slide-seq技术，其

分辨率达到 10 μm。该技术将条形码引物附着

在微米级磁珠的表面，并将磁珠以单层分布的

方式随机放置在载玻片表面，随后捕获带

poly(A)尾的mRNA，进行cDNA合成及测序。由

于磁珠随机分布，它们的位置信息必须通过测

序解码，以匹配转录本与它们的位置，因此限

制了磁珠的捕获效率。随后，Stickels等[47]提出

Slide-seqV2 技术，对磁珠合成、文库生成及测

序流程进行优化，与Slide-seq相比mRNA捕获

效率提高约 10 倍。Nanostring GeoMx公司开发

的数字空间表达谱 (nanostring GeoMx digital 
spatial profiling, Nanostring GeoMx DSP)通过免

疫荧光染色选择感兴趣区域，利用紫外线光束

照射激活该区域，条形码从组织上释放下来并

被收集测序，能以 10 μm空间分辨率生成组织

图像[42]。基于微流体条形码标记的空间多组学

测序(deterministic barcoding in tissue for spatial 
omics sequencing, DBiT-seq)技术利用微流控芯

片技术，对切片组织进行编码，通过在组织中

使用确定性条形码进行测序，可在组织切片中

同时构建mRNA和蛋白质定位 [46]。在Slide-seq
出 现 的 同 一 时 期 ， 高 分 辨 率 空 间 转 录 组

(high-definition spatial transcriptomics, HDST)技
术提出，该技术分辨率可达 2 μm，远高于ST技

术，标志空间转录组开始进入单细胞分辨率时

代[44]。XYZeq技术对组织内每个细胞使用两个

条形码进行标记，细胞所处位置更加精确，同

时可将scRNA-seq数据和细胞空间信息更好地整

合在一起，实现单细胞分辨率空间转录图谱[48]。

Seq-scope技术利用空间条形码和Illumina测序

平台实现了 0.5−0.8 μm的亚微米分辨率，以及可

视化各种组织中细胞和亚细胞水平的转录组学

异质性 [49]。 sci-Space基于早期开发的 sci-Plex 
(一种使用未修饰DNA寡聚物对细胞核进行标

记)，定位每个细胞的空间信息，再利用sci-RNA-seq
完成测序[50]。时空组学(spatial enhanced resolution 
omics-sequencing, Stereo-seq)技术被开发用于

遗传信息的原位表征，分辨率可达 500 nm，

捕获面积为 13 cm×13 cm，具有高灵敏度和高

捕获率 [51]。扩展空间转录组(expansion spatial 
transcriptomics, EX-st)技术基于 10×Visium，在

捕获整个转录组之前清除和扩展组织，从而克服

空间分辨率受到阵列密度的限制，实现接近单细

胞的分辨率和更高的低表达基因捕获效率[52]。

与上述技术不同，APEX-seq和Zip-seq技术可以

对活细胞进行空间转录组研究。APEX-seq技术

利 用 过 氧 化 物 酶 APEX 催 化 生 物 素 - 苯 酚

(biotin-phenol)产生的高活性自由基中间体，对

邻近RNA分子进行共价加成反应，从而实现高

空间特异性标记[43]。而Zip-seq技术则是通过特

定 模 式 照 明 和 光 笼 寡 核 苷 酸 将 DNA 编 码

(zipcodes)标记到完整组织的活细胞上，为后续

单细胞组学数据记录细胞位置信息，并且可以

实时和动态选择模式[45]。 
随着测序分辨率的提高，带来了诸如数据

稀疏性和细胞边界难以推断等一系列挑战[53]。

同时，如何消除测序产生的“噪声”干扰也是一

项亟须解决的挑战。由于每个测序单元的覆盖

范围有限，并且在测序过程中需要保持空间位

置的复杂程序，因此，分辨率越高，“噪声”则
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可能越严重[54]。在保留全面和必要信息的同时，

提高分辨率，未来的突破方向可能涉及更小但

更灵敏的检测单元，以及空间转录组学与高通

量scRNA-seq数据的整合。 

2  空间转录组测序技术在植物

中的应用 
尽管ST技术弥补了传统scRNA-seq空间信

息丢失的缺陷，但由于植物细胞壁水解和细胞

内转录产物难以扩散到阵列表面，ST技术在植

物领域的应用晚于动物领域且尚未得到广泛应

用[55]，此外，10×Visium ST技术尚未达到单细 

胞分辨率[56-57]。直到 2017 年，Giacomello等[55]

对ST技术中的组织固定、染色和透化步骤进行

了优化，首次获得拟南芥(Arabidopsis thaliana)

花序分生组织、白杨(Populus tremula)发育和休

眠叶芽以及云杉(Abies fabri)雌球果的全转录组

空间基因表达图谱，证明了该技术在植物领域

应用的可行性(图 2)。目前，ST技术在植物领域

主要应用于细胞生长、分化和抗逆应激等方面

的研究。 

2.1  植物细胞生长和分化 
植物生长发育以细胞的生长与分化为基

础，通过细胞分裂增加细胞数目，细胞伸长增 
 

 
 
图 2  植物 10×Visium空间转录组学流程图 
Figure 2  Flowchart of 10×Visium spatial transcriptomics in plants. 
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加细胞体积以及细胞分化形成不同的组织和器

官。传统方法无法从单细胞层面解析基因表达

与分子调控机制，而ST技术可以系统、连贯地

对其进行研究，从不同角度原位可视化植物细

胞的生长和分化的过程。 
叶片是植物最重要的器官之一，成熟叶片

主要由表皮、叶肉和维管系统组成。同时，叶

片边缘区域细胞分化速度慢于中间区域，但叶

片中所有类型的细胞是否遵循相同的发育模式

尚不清楚[58]。Giolai等[59]利用ST技术检测拟南

芥叶片空间基因表达特征并进一步探究叶中

脉、叶脉和叶缘的空间特异性基因表达，根据

差异表达基因的空间表达模式，将细菌感染的

叶片精确地分为 36 个细胞簇，鉴定了不同的细

胞类型。而早期的叶片单细胞研究无法区分叶

肉细胞和海绵状叶肉细胞，也无法区分上表皮

细胞和下表皮细胞。2022 年，Xia等[60]在拟南

芥叶片中首次应用Stereo-seq技术，成功区分拟

南芥叶片的上表皮和下表皮细胞，以及海绵状

和栅栏状叶肉细胞，揭示了 4 类细胞在分子特

征上的细微差异，并对表皮细胞、维管细胞和

保卫细胞进行拟时分析。发现在维管细胞中，

主叶脉区域的细胞相较于叶缘细胞，其分化程

度更低，拥有更高的多功能干性。而在表皮和

保卫细胞中，保卫细胞显著富集于发育轨迹中

的一支，但未能观察到明显的空间分布差异特

征。该研究成功构建了拟南芥叶片的单细胞空

间转录图谱，揭示了叶片不同细胞的空间发育轨

迹，为研究叶片不同细胞的特殊发育阶段提供了

重要参考。同年，Liu等[61]对Stereo-seq流程进行

改进，构建了花生(Arachis hypogaea)果针(peg)、
根、茎和胚轴的单细胞分辨率空间转录组图谱，

通过识别花生果针内部不同空间区域的细胞特

征，不同组织细胞划分为 18 个细胞簇，不同组

织部位细胞被较好区分。其中，花生茎被划分

为 9 个细胞簇，与解剖结构基本一致，可较好

鉴定花生不同组织中的细胞类型，同时通过拟

时分析揭示了形成层细胞的双向分化轨迹，为

其他植物空间转录图谱的构建奠定技术基础。

花器官的发育是被子植物中特有的一个神秘过

程，涉及细胞在特定位点的生长、分裂和分化

以及细胞与细胞之间的相互作用等一系列细胞

活动。运用 10×Visium对蝴蝶兰(Phalaenopsis 
aphrodite)花器官细胞的发育过程进行研究，首

先，空间转录图谱将各发育阶段的组织细胞分

为 40 个细胞簇，其中，花被片、唇瓣和花柱组

织中与相应的组织形态学检测的观察结果高度

一致，为后续详细分析从分生组织细胞到分化

后细胞的细胞类型变化提供了分子图谱，进一

步发现早期花原基存在分生组织细胞，随后分

化为营养型细胞和生殖细胞[62]。此外，花器官

基部位置的分生细胞在器官萌发后的多个发育

阶段持续发挥作用，特别是花药的发育，其原

基从一个点开始到后期的多种分化细胞类型，

包括授粉和其他营养组织，ST技术的应用为进

一步研究兰花开花过程中复杂而重要的基因调

控网络提供了宝贵的资源[62]。豆科植物可以与

固氮根瘤菌共生形成根瘤，从而固定大气中的

氮气供宿主植物利用，但对根瘤的细胞异质性

和发育谱系了解仍然有限。 Liu 等 [63] 通过

Stereo-seq技术构建大豆 (Glycine max L. cv. 
Williams 82)根瘤的单细胞空间转录图谱，首先

通过scRNA-seq识别出 15 个细胞簇，进一步应用

Stereo-seq技术验证了细胞簇身份，根据细胞簇

在空间上的分布进一步将细胞簇分配为 5 个不

同细胞簇，并通过β-葡萄糖醛酸酶染色和细胞

类型特异性基因的RNA原位杂交验证了细胞注

释结果，同时鉴定出不同类型细胞的基因表达

状态，结合拟时分析，探究大豆根瘤非侵染细

胞的分化过程和细胞状态转换轨迹，揭示了大
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豆非侵染细胞中不同细胞亚型在发育和功能

上的不同角色，为研究根瘤成熟的调控网络提

供 了 新 见解 。 在 杨树 (Populus alba×Populus 
glandulosa clone “84K”)茎从初生生长到次生生

长连续发育过程的研究中，将ST技术与高分辨

率电子显微观察相结合，通过追踪研究杨树茎

从顶端原形成层干细胞逐步发育形成次生维管

组织干细胞的连续过程，发现原形成层干细胞

衍生的子细胞分别分化形成韧皮部干细胞，以

及维管形成层干细胞，同时空间转录图谱将 6 个

发育时期的茎节分为初生生长和次生生长两大

类群，细分为 17 个细胞簇，结合扫描电镜观察

结果和ST技术提供的区域基因表达信息，首次

发现次生维管组织中可能存在形态结构与特

征表达基因不同的两类干细胞，分别负责形成

韧皮部细胞与木质部细胞，系统解析了植物次

生维管组织干细胞的起源发生与发育过程[64]。此

外，在番茄(S. lycopersicum cultivar Micro-Tom)
中，通过将ST技术与scRNA-seq以及单细胞核

转 录 组 测 序 (single-nucleus RNA sequencing, 
snRNA-seq)相结合，构建番茄愈伤组织芽再生

的空间转录图谱，成功鉴定了表皮、维管组织、

芽原基、成熟芽和内部愈伤组织 5 种细胞类型，

表明愈伤组织中存在高度异质的细胞群，进一

步在表皮细胞中发现两种主要的细胞亚型，分

布在靠近空气和培养基的不同位置，并具有不

同的功能，同时拟时分析结果显示番茄韧皮部

和木质部从原形成层/形成层分化而来，同时通

过表征芽原基及其周围细胞的空间分辨分子特

征，确定了芽原基形成的特定因素[65]。近期，

利用scRNA-seq和ST技术，探究杨树 (Populus 
euramericana cv. ‘Nanlin895’)主干初生和次生

生长组织的转录景观，结合PXY、WOX4 等标记

基因和基因本体(gene ontology, GO)富集分析

将形成层细胞细分为两类：一类是分化为木质

部纤维和导管细胞，另一类可能发育为射线薄

壁细胞[66]。同时，绘制形成层、木质部前体和

韧皮部前体 3 类细胞的发育轨迹，从中发现了

一些呈明显分化阶段特异性表达的基因，例如

生长素和未知功能的基因[66]。进一步收集导管

和纤维细胞类群，鉴定了这两类细胞从早期分

化产生到完成次生细胞壁加厚期间的亚细胞

群，绘制了不同发育阶段的基因表达谱并鉴定

到一系列可能参与调控的新基因，空间转录图

谱与解剖区域基因表达结果和单细胞图谱之间

高度一致，为scRNA-seq鉴定到的不同发育阶段

特异基因提供了表达位置的验证[66]。综上所述，

ST技术在各种植物组织中的应用充分证明了其

在建立细胞发育谱系方面的潜力，这也将激发

ST技术更多地应用于探究植物细胞生长发育机

理的研究中。 

2.2  抗逆应激响应 
植物在生长过程中会遭病虫害、干旱、寒

冷以及光照条件等生物与非生物胁迫，并发生

一系列从形态到分子水平的变化，进而抑制植

物的生长发育。在长期进化过程中，植物形成

一系列机制以适应和抵御各种逆境胁迫。利用

ST技术对不同胁迫处理下植物组织中细胞类型

的组成变化进行探究，有利于从单细胞水平上

解析植物抗逆应激机制。C4 和景天酸代谢

(crassulacean acid metabolism, CAM)光合作用

能使植物在逆境条件下维持或增加自养核心碳

代谢，并且两者都充当碳浓缩机制 (carbon 
concentration mechanisms, CCMs)[67]。大多数情

况下，植物倾向于进化其中一种CCM，而马齿

苋(Portulaca oleracea)在应对干旱或光周期变化

时，能同时进行兼性的CAM循环(C4+CAM)[68]。

Moreno-Villena等[69]以马齿苋叶片为研究对象，

从空间层面整合了光合作用中C4 和CAM两种

不同代谢途径的细胞定位，同时对不同环境下
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的叶片进行传统转录组分析，并结合ST技术分

析了C4 及CAM相关的差异表达基因，建立C4
和CAM共同参与的双细胞-双(昼夜)阶段的光

合代谢模型以及流量平衡模型。结果表明，当

水分充足时，马齿苋叶片中只能检测到少量的

CAM途径。而处于干旱环境时，可以进行

C4+CAM代谢途径，此时马齿苋中的C4 途径亦

可利用CAM途径产生苹果酸，大幅提高光合作

用的效率，为研究植物光合作用和应对干旱胁

迫提供了新视角。 

3  展望 
近年来，得益于ST技术的迅猛发展，极大

拓展了科研人员对各种细胞和组织调控机制的

认知。相较于动物细胞，植物细胞具有细胞壁、

液泡和叶绿体等特有结构，限制了ST技术在植

物领域中的应用。同时，当前ST技术仍然面临

着分辨率低、灵敏度低、通量低以及样品制备

技术限制等挑战。未来，提高ST技术的分辨率、

灵敏度及捕获效率有利于构建更完善、精细的

单细胞空间转录图谱。同时，优化样品制备技

术和组织、细胞透化技术，降低ST技术的实验

成本，促进ST技术在植物领域的普适化应用。 
虽然ST技术在发现构建空间图谱和绘制空

间蓝图方面得到广泛应用和推广，但其潜力远

不止于此。植物在自然环境中通过各种直接和

间接机制与细菌、真菌、病毒等多种微生物群

相互作用，通过探究植物与微生物群的相互作

用，可以区分有益与有害的相互作用，同时了

解它们在植物发育和抵御逆境物胁迫中的重要

作用[70]。ST技术是原位检测植物与微生物群相

互作用的有力工具，可以解决共生组织中细胞

间的异质性问题，使科研人员能够研究有助于

微生物群落定殖的共生反应。其次，ST技术可

用于分析植物对病原体感染的免疫反应。利用

ST技术检查不同感染阶段的病变组织，绘制不

同阶段基因的动态表达水平图，研究疾病和免

疫进展过程中的区域和细胞类型，发现最易受

感染的细胞类型，同时显示感染和未感染细胞

的空间相对位置。此外，还可以利用这项技术

分析相邻细胞间的交流，揭示免疫信号在细胞

间传递的机制。充分利用ST技术，将进一步加

深对植物抗病机制的理解，并为改变植物抗病

性提供新的见解。 
植物具有丰富的次生代谢物，与初级代谢

物不同，次生代谢物对植物生长发育不是必需

的，但在植物与环境的相互作用中至关重要，

可作为防御分子，帮助植物抵御环境胁迫[71]。

由于代谢物的丰度易受到取样时间、生长条件

等因素的影响，因此，传统代谢组通常采用大

规模样本进行更多的生物学重复，以保证样本

真实的代谢特征。而ST技术样本组内细胞组成

相对稳定，不需要大规模样本也可获得真实的

细胞组成信息。代谢组学信息反映生物体终端

的代谢效应，将其与上游转录组信息结合，可

发现转录本与下游代谢物之间的调控关系。对

于样本组间差异较大的研究，可通过ST数据分

析锁定对应的细胞类型，进一步根据重点细胞

类型的基因表达谱关联对应的代谢图谱从而揭

示具体生物过程上下游的完整调控信息。对于

重复性比较强且样本易于处理和保存的模式植

物，可先对样本进行对应的代谢图谱分析，找

到所关注的差异代谢物类型进而锁定对应细胞

类型，再进行ST分析，关注对应细胞类型的空

间转录图谱，从整体水平研究递进到空间水平

细胞研究。 
代谢物的空间信息对于探究其在植物个体

组织或细胞中调控特定生物过程中的作用必不
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可少，空间代谢组学(spatial metabolomics, SM)
可用于获取特定组织中大量代谢物的空间分布

信息，并研究代谢物在发育过程中的时空动态，

但受空间分辨率和检测灵敏度的限制，尚未在

单细胞分析领域广泛应用[72-73]。随着SM技术空

间分辨率和检测灵敏度不断提升，从单细胞分

辨率检测植物组织中的初级和次级代谢物，同

时结合ST技术获取的空间转录图谱，绘制更完

善的植物单细胞空间代谢、转录图谱，将有助

于更全面了解影响植物生长发育的调控机制。

以茶树为例，茶是世界上最受欢迎的无酒精饮

料之一，与其他植物相比，茶树含有独特的次

生代谢物，包括儿茶素、茶氨酸、咖啡碱和挥

发性化合物等，赋予茶独特风味、香气品质以

及潜在的健康益处[74]。未来利用ST、SM技术，

精确定位茶树生长发育相关次生代谢物所在细

胞位置，绘制全面的单细胞空间转录、代谢图

谱，对茶树生长发育、代谢物合成和品质提升等

方面的研究具有重要意义。本课题组前期探究了

茶叶萎凋过程中风味组分类黄酮与萜类化合物

的代谢调控与风味品质形成的作用机制，发现萎

凋处理后类黄酮合成基因的转录受到抑制，萜类

化合物合成基因的转录得到增强，是促进萎凋过

程中叶片苦涩物质类黄酮含量减少及花果香物

质萜类化合物含量上升的主要原因[75-78]。目前，

笔者团队成功构建了茶树不同组织部位空间转

录图谱，已初步筛选出在不同组织部位及不同

类型细胞中差异表达的关键风味组分合成相关

基因。基于此，进一步探究茶树次生代谢物在

茶树生长和对风味品质形成作用机制，为针对

性地调控茶树次生代谢物以及提升品质提供理

论参考。 
经典的中心法则认为DNA转录为RNA，再

翻译成蛋白质，进而行使生物学功能。其中，

蛋白质是植物体各类生命活动的直接执行者，

蛋白质的变化反映细胞翻译和调控水平[79]。对蛋

白质结构、定位以及蛋白质间相互作用进行研

究，可为阐明生命现象本质提供基础。同时大

多数细胞生物学过程都涉及蛋白质亚细胞定位

的变化，但传统蛋白质组学与RNA-seq检测水

平类似，检测组织或细胞裂解液中蛋白的平均

表达水平，丢失空间位置信息。空间蛋白质组

学(spatial proteomics, SP)技术通过将空间信息、

细胞类型信息以及蛋白质组数据相关联，获得

组织内不同细胞和功能区域的蛋白表达谱，进

而深入了解组织空间环境并发现更精准的生物

标志物及新的功能机制。目前，蛋白质组学在

有关植物遗传育种、逆境胁迫耐受机制及与微生

物互作等研究中得到广泛应用[80-83]。而SP技术受

实验成本、蛋白质提取与分离技术及检测灵敏

度的限制，尚未在植物领域得到广泛应用[84-85]。

转录组学揭示生命现象的底层因子，蛋白组学

揭示了生命现象的表层因子，未来随着SP技术

进一步成熟，同时与ST技术联合使用，从而实

现由表及里深层次挖掘植物生命现象的本质，

将有助于植物遗传育种、逆境胁迫耐受机制及

与微生物互作等方面进行深入研究，为理解植

物体生命过程提供新见解。 
转录水平、代谢物水平及蛋白水平都与植

物生长发育过程密切相关，只有全面研究多种

细胞成分，才能准确确定植物发育的关键因素。

而每种技术都有自身独特的优势，因此，多组

学联合分析将是未来植物领域研究的发展趋

势。与传统单组学技术研究生物过程不同，空

间多组学联合分析整合了植物发育过程中的代

谢和遗传信息，能够在单细胞分辨率上分析关

键代谢物与基因表达之间的相关性(图 3)。通过

空间多组学联合分析观察细胞间的相互作用，可 
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图 3  多组学分析示意图 
Figure 3  The schematic diagram of multi-omics analysis. 
 
以更全面地了解细胞的功能，发现罕见的细胞

群和复杂的代谢产物，为进一步研究植物发育

提供依据。 
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