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摘   要：多细胞网络分析是一种可用于分析细胞空间结构的方法。器官的功能是由组成它们的细

胞决定的，细胞空间排列赋予了器官更高层面的功能。目前关于植物细胞的空间排列结构是如何

影响器官的机理仍然知之甚少。通过对植株进行 3D 扫描提取细胞网络模型用于多细胞网络分析，

可深入揭示植物发育机制，并为人工合成植物多细胞系统提供参考。本文回顾了多细胞模型的发

展历程，总结了多细胞网络分析的流程，并阐述了多细胞网络分析在植物生长发育中的发展与应

用。此外，本文还对植物多细胞网络分析未来的发展趋势进行了展望。 
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Abstract: Multicellular network analysis is a method for topological properties analysis of cells. The 
functions of organs are determined by their inner cells. The arrangement of cells within organs endows 
higher-order functionality through a structure-function relationship, though the organizational properties of 
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these multicellular configurations remain poorly understood. Multicellular network analysis with 
multicellular models established by 3D scanning of plants, will further discover the plant development 
mechanism, and provide clues for synthesizing plant multicellular systems. In this paper, we review the 
development of multicellular models, summarize the process of multicellular network analysis, and 
describe the development and application of multicellular network analysis in plants. In addition, this 
review also provides perspective on future development of plant multicellular network analysis. 

Keywords: multicellular network analysis; organ development; multicellular image processing 
technology; plant adaptive evolution; spatial omics 

 
 
 

过去的二十年里我们见证了网络科学 
(network science) 时代的到来。网络无处不在，

除了常见的信息科学领域，生物领域中基因网

络、蛋白网络、代谢网络、器官网络与生态系

统网络也是网络科学的研究领域[1-2]。要完全理

解复杂的生物系统，如细胞、组织、整个生物

体，甚至到生态系统，仅依靠识别和描述系统

中的单个构件是不够的，有必要对分子、细胞、

器官个体与物种之间的相互作用进行深入了

解。然而，由于各组分间相互作用的非直接性、

数据量较大以及个体的非线性成长，生物系统

的相互作用模式难以评估 [3]。现代网络理论被

证明是理解复杂体系结构的有效方法，通过识别

复杂系统的内在关系，为系统和不同规模的结构

和功能之间的关系提供了新的假设。 
网络在植物发育中起着重要作用。通过对

植物生命系统中基因网络、蛋白质网络与代谢

的网络分析，可以深入理解植物发育与抗逆等

复杂过程[4-5]。除经典分子层网络外，前人在研

究中对组织与细胞网络进行了初步研究。研究

发现植物组织或细胞在植株全局网络中的位置

可以揭示植株形态适应环境的深层原因。荠菜

(Capsella bursa-pastoris) 花瓣异变为雄蕊的突

变群体中，其生殖功能受到不同程度影响，但其

他器官随之变化，使突变体适应度无明显变化。

该结果揭示了植株整体株形变化不是由于单基

因的基因多效性，而是为维持网络结构稳定，突

变体花器官以外器官随之变异[6]。拟南芥根发育

受复杂调控，将拟南芥根结构网络与外围生态网

络结合，可对植株根空间分布进行预测，从而达

到精确控制植株根系空间分布的目标[2,7]。虽然

组织与细胞网络对于研究生物的发育具有重要

意义，但受技术手段限制，进展缓慢。 
随着科技的发展，相应的细胞图谱计划被

提上日程。人类细胞图谱计划 (human cell atlas, 
HCA) 项目在 2006 年启动，旨在从单个细胞出

发加强对器官全局的理解。植物细胞图谱计划 
(plant cell atlas, PCA) 于 2021 年提出[8]，旨在

利用先进技术对植物的发育进行探究。在前期

的探究中发现植物细胞通常位于相对固定的位

置，不像动物细胞容易发生迁移，这种相邻细

胞之间的不变性降低了操作难度 [9]。通过激光

共聚焦显微镜技术就可对植物细胞进行注释，

使精准的植物网络分析成为了可能。 
多 细 胞 系 统 生 物 学 分 析  (multicellular 

systems biology analysis) 可以帮助研究人员从

网络的角度理解不同植物细胞之间是如何相互

作用并最终实现器官形态建成的[10]。在实际应

用中，该技术有望为基因工程育种提供更为夯

实的理论依据。随着技术的进步，多细胞系统

生物学分析有望结合合成生物学，为设计人造

植物多细胞系统提供理论参考。 
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本文简述了植物多细胞网络的发展历程、

构建方法、评价标准以及分析算法，并介绍了

植物多细胞网络分析的 4 种应用场景，包括对

基因功能的深层了解、对器官的潜在机制进行

阐述、对进化适应的揭示以及作为形态发生工

程的理论基础。 

1  多细胞模型的发展 
多细胞模型的雏形第一次出现在神经科学

研究领域。Cajal 等将神经组织中的高尔基体进

行染色并使用光学显微镜检查，观察到在动物

中不同神经组织之间的联系，从而建立了神经

细胞联系网络，这项工作为神经科学中细胞联

系的分析开创了先例[11]。 
随后 Chalfie 等使用了透射电子显微镜 

(transmission electron microscope, TEM) 绘制

了线虫体内的 302 个神经元，细胞之间的关系

被描述为一个有向的神经链接网络，这是第一

次对于器官中特定细胞类型进行全面描述[12]。

2005 年 Sporns 等建立了人脑中的神经网络，在

分析中开始对细胞使用节点 (nodes) 与物理上

的链接 (edges) 进行描述，这证明了网络分析

可以用于解释神经细胞间的区别[13]。2016 年，

Ryan 等利用了网络分析技术解析了玻璃海鞘

(Ciona intestinalis L.) 的神经系统，预测出神经

系统中单个神经元的功能，这为该技术在其他

器官系统分析中打下了基础[14]。 
生物体中除了神经系统外，还有很多细胞存

在信息与物质的沟通与交换，绘制细胞关联图 
谱 也 逐 渐 开 始 应 用 于 理 解 多 种 生 物 系 统      
中[3,15-17]。目前，网络分析技术已在植物中进行

了初步应用[18]。 

2  多细胞网络分析流程 
与动物细胞不同，植物细胞在生物体内的

位置相对固定，这为进行网络分析提供了基础。

目前在植物中应用最多的是由 Montenegro- 
Johnson 等开发的 3DcellAtals 技术，通过获得

高质量的共聚焦显微图片后提取图片中的细胞

网络用于后续多细胞网络结构分析[18]。 

2.1  构建多细胞网络模型 
为了实现植物器官细胞模式的分析，首先

需获得高质量的立体模型，具体操作需根据材

料进行方法选择。因为常规的激光共聚焦显微

镜只能完成扫描 8–10 层的高质量细胞，所以需

将观察部位直接暴露在视野下。如叶绿素自发

荧光对成像质量产生干扰，可尝试 ClearSee (CS) 
或 ClearSeeAlpha (CSA) 技术，对组织进行背景

荧光信号清除[19]。如需进一步提高成像深度，可

尝试双光子激发显微镜  (two-photon excitation 
microscopy) 与激光片层扫描显微镜(light-sheet 
fluorescence microscopy) 进行活体成像。 

通过 ImageJ 软件处理获得的图片后使用

3DcellAtlas 技术对样本的 3D 结构进行分割并

根据细胞类型进行识别和注释[20]。通过识别不

同的细胞并对其进行手工标注校正，生成由细

胞类型标注的全器官细胞链接网络 (图 1)。为 
 

 
 

图 1  植物多细胞网络生成及分析流程[21] 

Figure 1  Workflow used to generate and analyze 
plant multicellular interaction networks[21].  
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了建立更加准确的细胞交互作用模型，计算中

删除了表示细胞间空隙的片段与相对较小的接

口，并在分析中纳入了成像器官外围的细胞，

为计算提供缓冲，使得后续分析得以进行。 
针对扫描效果欠佳的植物营养生长期的茎

尖分生组织 (shoot apical meristem) 和生殖生

长期的花序分生组织 (inflorescence meristem)，
Montenegro-Johnson 等在 3DcellAtlas 的基础上

研发出了 3DCellAtlas Meristem 技术。该技术对

拟南芥分生组织有 99%的预测成功率，对番茄

分生组织有 96%的预测成功率。在实际应用中，

研究人员可以结合 3DCellAtlas Meristem 对分

生组织进行标注，减少工作量[21]。 

2.2  分析多细胞网络 
在多细胞网络分析中，细胞被认为是一个

节点。一个节点拥有直接相邻节点的数量被称

为节点的度 (node degree)，而细胞表面的相接

被计算为链接 (edge)。这两个几何属性可以揭

示细胞如何适应直接环境，但不能解释细胞是

如何与未直接接触的细胞的作用  (图 2A、

2B)[22-25]。植物器官拥有三维空间结构，器官中

的细胞处于一个立体网络中[20]。计算网络路径

长度的方法是通过中介中心性  (betweenness 
centrality, BC)，使用配套的方法计算节点之间

的最短路径的数量 (图 2C)。随机游走中心性

(random walk centrality, RWC) 使用完整网络来

计算一个节点在所有其他节点之间的最短路径

上的次数 (图 2E)。因此，BC 高的节点多次位

于其他节点之间的最短路径上，具有高 RWC
的细胞在网络中比其他细胞更容易经历大量的

信息流。边缘加权 (edge weighting) 中的每个

链接都有自己的权重，权重可以通过链接的长

度体现，在网络科学研究中该网络模型因为复

杂度较高，所以目前研究较少 (图 2D)。 
通过中心性网络的知识来计算节点与节点

之间最短路径的技术可用于确定器官中核心节

点，并为器官间运输提供新的见解[22]。近年来

导航中心性 (navigation centrality, NC) 出现在 
 

 
 

图 2  细胞网络分析方法[18] 

Figure 2  Schematic illustration for topological analyses of cellular interaction networks[18]. (A–B) Degree, 
immediate neighbor numbers in a cell. (C) Betweenness centrality, the number of times a cell lies upon the 
shortest paths between all other pairs of cells. (D) Edge weighting, the size of cell interfaces. (E) Random 
walk centrality, identification of the shortest paths using multiple random walkers. (F) Navigation centrality 
identifies the near-optimal shortest paths following a gradient to a destination node. 
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大众视野中与 BC、RWC 不同，NC 仅仅通过计

算局部的链接数量就可以获得最近的最优路线

数据，无需考虑更外围的细胞分布，这为模型

简化提供了便利 (图 2F)[26]。 

3  多细胞分析技术的应用 
3.1  多细胞分析揭示植物基因调控多样化 

植物形态多样性是由自然选择导致植物遗

传因子改变产生的。在植物中基因的改变可以

产生与原始形态不同的后代，但通常后代的适

应性会降低[27]。通过对已知突变体细胞模式进

行研究，可以揭示基因在复杂细胞组合形成中

的作用。这些分析还可以辅助探索植物器官中

现存的形态空间存在的意义[28-29]，揭示细胞组

织水平上结构-功能关系。 
拟 南 芥  (Arabidopsis thaliana) Atcyclin 

dependent kinasea1;1 (CDKA1;1) 是细胞周期

调节因子，介导了不对称细胞分裂 [30-32] (图
3A)。拟南芥 cdka1;1 突变体下胚轴和野生型相

比，成毛细胞  (trichoblast cell)和非成毛细胞 
(atrichoblast cell) 细胞空间分布和度分布频率

无显著差异 (图 3B–C)。然而突变体中两种表

皮细胞类型路径长度的差异消失了，内皮层路

径 长 度 也 显 著 缩 短  ( 图 3D–E) 。 这 表 明

CDKA1;1 基因的作用机理是通过减少非成毛细

胞的运输路径长度，限制内皮层短路径的构建

来实现的，这将基因活动与细胞中特定细胞与

全局拓扑特征联系起来[20]。 
拟南芥 AtMONOPTEROS (MP/ARF5) 是

与生长素相关的转录因子[33] (图 3A)。mp 突变

体胚胎缺乏维管组织，不能产生下胚轴与胚根，

这为研究植物胚胎发育中维管组织的功能提供

了材料[34-35]。mp 胚的成毛细胞分布度与野生型

相似，而非成毛细胞有更多的局部链接  (图
3B–C)。mp 突变体中两种表皮细胞类型的 BC

都有所增加，细胞路径显著缩短 (图 3D–E)。
这表明在胚胎发生过程中 mp 基因介导在下胚

轴表皮产生较长路径，mp 基因缺失后，一个更

短的径向运输路线随之出现[20,36](图 4)。 
拟南芥 laterne 突变体植株因为缺少生长素

信号导致幼苗缺少子叶 (图 3A)。通过对其突变

体进行拓扑分析，显示表皮细胞的度与 BC 的

分布均有明显下降，并且非成毛细胞减少的较

成毛细胞更多，因此可以推断出突变体中下胚

轴表皮的整体路径长度发生了改变 (图 3B–E)。
这可能是因为非细胞信号层面的变化导致的胚

胎发育异常 (图 4)[20]。 
另外，多细胞分析技术还被应用于解释拟

南芥 WUSCHEL-RELATED HOMEOBOX (WOX) 
蛋白是如何通过抑制叶片的近端分化和促进远

端分化来塑造近端分化的梯度，使叶片持续生

长并使叶片达到其最终形态[37]。 

3.2  多细胞分析发现植物器官发育的深层

机制 
在拟南芥中，表皮毛的起始是由位置效应

决定的。位于两个皮层细胞之间的表皮细胞发

育成为生毛细胞，而仅与一个皮层细胞相连的

表皮细胞发育成非生毛细胞[38]。在分析中，BC
值与器官中路径的长短成反比，BC 值越高代表

该细胞路径越短。下胚轴中具有最高 BC 值的

是维管细胞，但表皮细胞中的非生毛细胞也具

有高 BC 值，这些细胞所处的路径明显短于表

皮毛细胞，通过相关分析发现了一条从未被描

述过的细胞运输路径。数据表明，除维管系统

外，非生毛细胞优化了下胚轴的轴向信息运输。

虽然成毛细胞的分布度明显大于非成毛细胞，

但是后者位于更短的路径上，说明了多细胞系

统的非直观全局性，下胚轴内细胞的高阶特性

不是由它们局部相互作用的数量决定的，而是

由器官与组织背景决定的 (图 4)[20]。 
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2017 年一项研究对茎尖分生组织  (shoot 
apical meristem, SAM) 内的细胞组织进行了多

细胞网络研究。提取的 SAM 中细胞网络揭示了

细胞组织与细胞周期控制之间的关系。模型中

细胞被分为 3 类：不分裂的细胞、会分裂的细

胞以及分裂后的子细胞。根据细胞体积能够对

这些细胞进行区分。通过网络分析表明位于低

BC 与 RWC 上的细胞更有可能进行分裂。组织

中最短路径的数量是有限的，这为使用多细胞

网络模型预测细胞分裂平面位置提供了可能

(图 5A–D)。在野生型拟南芥中最小化 RWC 意

味着最大化细胞之间的交流，可以排除因为某

几个细胞在整个系统中权重过大使得单个细胞

的 扰 动  (perturbation) 或 者 故 障  (internal 
failure) 影响 SAM 全局的发育，有助于提高整

个系统的鲁棒性 (robustness)[39]。 
 
 

 
 

图 3  三种突变体与拟南芥野生型的下胚轴细胞网络分析[20] 
Figure 3  Cell type-specific topological characterization of hypocotyl cellular interaction networks from 
Arabidopsis and three mutants[20]. (A) Schematic diagrams of the ecotypes of Arabidopsis, cdka;1, mp and 
laterne. (B) Surface and longitudinal section meshes of Arabidopsis, cdka;1, mp and laterne hypocotyls, with 
color denoting cell type (dark green-trichoblast, light green-atrichoblast, blue-outer cortex, yellow-inner 
cortex second layer, navy blue-inner cortex third layer, pink-endodermis, cyan-vasculature). (C) Hypocotyl 
meshes with false color heat maps of degree. (D) Hypocotyl meshes with false color heat maps of 
betweenness centrality. (E) Normalized frequency distribution of edge BC in the interfaces between different 
epidermises. 
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图 4  拟南芥茎尖分生组织多细胞网络分析[21,39] 
Figure 4  Topological analysis of the Arabidopsis shoot apical meristem[21,39]. (A–B) The analysis process of 
Arabidopsis SAM. (C) Geometric and topological feature of non-diving, dividing and divided cells in the 
SAM. (D) Computational prediction of cell division planes based on a local geometric rule, a rule that 
minimizes the degree of daughter cells, and a rule that minimizes the RWC of daughter cells. (E–F) Confocal 
images of the surface of wild-type SAM (E) and ktn1 SAM (F). (G) Frequency distribution of cell anisotropy 
and RWC in the wild-type and ktn1 SAM cells. 
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植物细胞通过细胞壁对相邻的细胞形状产

生影响。拟南芥微管剪切蛋白 KATANIN1 (KTN1) 
已被证实能介导细胞间的机械相互作用，并调

节 SAM 的形态发生。在 ktn1 突变体中也观察到

了类似的系统稳定性，突变体的 SAM 细胞比野生

型的对应细胞具有更强的各向异性 (anisotropy) 
 

 
 

图 5  拟南芥、虞美人和毛地黄 3 种植物下胚轴细胞的特异性拓扑表征[20] 
Figure 5  Cell type-specific topological characterization of hypocotyl cellular interaction networks from 
Arabidopsis, poppy and foxglove[20]. (A–C) Schematic diagrams of poppy (A), foxglove (B), and Arabidopsis 
(C). (D) Surface and longitudinal section meshes of Arabidopsis, poppy and foxglove hypocotyls, with false 
color denoting cell type (dark green-trichoblast, light green-atrichoblast, blue-outer cortex, yellow-inner 
cortex second layer, navy blue-inner cortex third layer, pink-endodermis, cyan-vasculature). (E–F) Hypocotyl 
meshes with false color heat maps of degree (E) and betweenness centrality (BC) (F). (G) Normalized 
frequency distribution of edge BC in the interfaces between different epidermises. 
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与更高的 RWC，植物组织倾向于使 SAM 中的

细胞间 RWC 最小，所以细胞间产生了局部最短

分裂所需的细胞形状作为对 RWC 增加的代偿

反应 (图 5E–G)[39]。 
3.3  多细胞分析助力植物进化适应分析 

植物存在进化适应，随着地球上自然地理

环境的变迁，在一定的地质时期中占支配地位

的类型，其优势在发展过程中被另一类植物所

取代。Jackson 教授团队根据双子叶植物的进化

谱 系 ， 选 择 了 具 有 代 表 性 的 植 物 虞 美 人 
(Papaver rhoeas L.)、毛地黄 (Digitalis purpurea 
L.) 与拟南芥进行比较分析[20]。通过对 3 个物

种进行多细胞网络分析发现，虞美人和毛地黄

中的成毛细胞的度明显高于非成毛细胞，与拟

南芥一致，可见这种局部细胞网络特性在大多

数遗传背景下都是保守的。 
虞美人、毛地黄与拟南芥中非成毛细胞的

路径长度都不同。虞美人表皮细胞的路径明显

长于其他两个物种，而拟南芥路径长度最短。

虞美人的成毛细胞与非成毛细胞的 BC 值基本

相等，但最短的运输路径来自成毛细胞而不是

非成毛细胞，这与拟南芥不同。虽然在虞美人

中不同表皮细胞类型之间的路径长度存在显著

差异，但它们的相对差异不如拟南芥中表皮细

胞类型之间的明显。它们的路径长度显著延长，

运输路径的优化也变弱了。毛地黄的两种表皮

细胞类型在路径长度上无显著差异，并且在表

皮细胞类型上也无明显 BC 差异。相对于虞美

人和毛地黄，拟南芥的表皮链接间距最大，反

映了该植物相对于其他植物的节段路径长度较

短。由此可见，表皮细胞类型之间的路径长度

是可塑的，从虞美人到毛地黄，再到拟南芥，

表皮细胞路径长度逐渐减小，这种特性可能代

表了植物在适应环境中下胚轴表皮运输的优化 
(图 5)。 

多细胞分析技术结合基因表达也被应用于

解释植物叶形态多态性产生的原因。器官形状

的进化是由其调节基因表达模式的变化所推动

的。拟南芥是单叶叶型，但同为十字花科植物

的碎米荠 (Cardamine hirsuta) 为复叶。通过对

两种植物叶片发育过程进行多细胞分析发现，

形状多样性取决于两种生长模式的相互作用：

一种是在物种中保守的器官分化模式，另一种

是涉及沿叶缘生长的局部定向分化。两个同源

基 因 参 与 了 叶 型 多 样 性 的 调 控 。 其 中

SHOOTMERISTEMLESS (STM) 使小叶子得以

出现，REDUCED COMPLEXITY (RCO) 抑制了

新出现小叶周围的局部生长，两者联合作用调

控了拟南芥的叶型[40]。该技术也被用于揭示荠

菜  (Capsella rubella) 心型果实产生的深层原

因，以及调节子 (regulator) 如何通过翻译后修

饰影响器官的形态形成[41]。 
3.4  多细胞分析结合基因代谢网络分析奠

定形态发生工程基础 
形态发生工程 (morphogenetic engineering)

是通过改造生物体设计出具有自我组装能力的 
(self-organization) 新型复合体的工程学。这是

合成生物学中参照机械、电子、化工的工业发

展路径提出的崭新概念。传统工程学一直使用

的是从上至下的设计思路，通过将复杂功能进

行区块化分割并设计，但是这种方式极其考验

设计者的知识背景。 
设计生物系统具有天然的优势，为提高生

物个体的适应能力，在进化过程中生命体的结

构逐渐复杂化，这为设计者提供了丰富的理论

参考 (图 6A)[42]。在过去的研究中，结合细胞

生物学、系统发育生物学、古生物学和基因组

学的研究结果已经能部分揭示进化出现的原

因，但是仍然缺少对从点到全局的研究，而通

过多细胞分析可以补充解决这一问题。 
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过去几十年中对于细胞环路  (cell state 
circuit motifs) 领域的研究收获了丰硕的结果，

但是多细胞系统的合成仍然具有较大的技术难

度[43-44]。从 2009 年开始就陆续有人尝试进行多

细胞系统的构建，2018 年 Riedel-Kruse 教授团

队通过使用纳米抗体与抗原技术，对大肠杆菌

细胞进行了改造。研究人员通过改造细胞表面

的抗原与抗体达到了定量化控制多细胞组装的

目的。在研究中已经完成了对 12 个细菌精准的

格状图案排列，这使得通过细胞对特殊形态发

生信号的重构，及对多细胞生物发育的精确的

空间进行控制成为可能[45]。 
结合工程学原理、电子信息科技、基因网络

及代谢网络可以构建更加复杂的系统。以小型合

成生态系统 (small synthetic ecosystems) 为例，

生态系统是生物系统的重要组成部分，细胞与细

胞之间的沟通可以简单认为是小型生态系统。通

过使用产生挥发性醛、维生素衍生的小分子或抗

生素可以实现在哺乳动物、细菌、酵母之间实现

群体感应。这使得模拟自然界基本共存模式的合

成生态系统的设计成为可能，未来以此为基石可

以设计更加复杂的多细胞系统 (图 6B)[46]。 
 
 

 
 
 

图 6  未来合成多细胞生物发展趋势[47-48] 
Figure 6  The trend of synthetic multicellular organisms in the future[47-48]. (A) The synthesis steps of the 
multicellular system are still in the first and second steps, and there is still a lot of room for development in 
the future.(B) A morphospace of multicellular (MC) designs showing the (relative) location of several 
well-known examples of natural, experimentally evolved, engineered and in silico MC systems.  
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植物作为真核生物系统比原核生物系统具

有明显的优势，较动物系统而言植物的形态改

造不涉及复杂的伦理问题，模型易于构造，是

形态发生工程的良好材料。通过构建新型植物，

可以促进植物光合效率、增加农作物产量、减

少化肥使用、有望提高单位耕地利用率并减少

环境污染。 

4  总结与展望 
植物的生命过程同时发生在时间与空间维

度中，理解细胞是如何通过非直接接触影响相

互功能并最终形成高等生物体是十分重要的。

近年来图像技术与网络科学的发展使得多细胞

分析成为现实[43-44]。多细胞分析提供了一种解

释复杂多细胞组合的高阶特性方法。通过分解器

官中多细胞的排列顺序及其性质可以揭示在进

化过程中对特定结构和特征的选择压力，同时也

可以探讨细胞的特征是如何被遗传因子控制的。 
研究者团队对于生长素如何影响拟南芥根

部器官形态构成进行了详细的研究[49]。此外，

另一研究结果表明，维持花序正常持续生长需

要发育中的幼嫩组织顶端持续合成生长素并向

基部转运[50]。在后续研究中，通过对生长素分

布变化突变体进行筛选，发现一个花器官大小

与对称性分布出现问题的突变体。通过对花序

分生组织与发育早期的花瓣进行激光共聚焦扫

描后，使用 3DcellAtlas 技术发现，突变体花瓣

原基细胞网络拓扑性质发生了变化，承载了更

多运输功能。这暗示了花瓣可能作为原有运输

器官对花器官内部物质运输进行补充，当其发

育发生变化时，花器官需加强物质交流，从而

导致需要提高花瓣细胞转运效率，最终使得花

发育出现异常。该结果可帮助研究人员更好地

理解花的动态发育过程，同时该表型也可以应

用于解释进化过程 (另文发表)。 

目前该技术存在的问题在于：(1) 复杂细胞

系统的模型构建难度较大。常规的激光共聚焦

显微镜技术只能对 8–10 层细胞进行详尽观察，

而大部分组织的细胞层数都远远超过这个厚

度，并且不同组织之间透光率不一，部分组织

较难通过激光，使得模型构建更加困难。结合

单细胞测序技术中的空间组学可以提高细胞标

注的精准度[51]，将组织或器官内部的细胞进行

测序分类校正已有的模型，可以进一步提高网

络分析的可信度。目前该技术在 1 cm 左右的小

鼠动物组织中实现[52]。(2) 网络模型构建难度

较大。目前植物细胞中普遍使用 Richard Smith
团队研发的 3DcellAtlas 技术，但该技术对于电

脑硬件要求较高，软件使用较为不便，重复性

工作量大，在实际使用过程中该软件更多起到

手工对细胞注释的作用。激光共聚焦显微镜染

色后获得的单色图片，可以降低神经网络的搭

建难度，通过卷积神经网络  (convolutional 
neural network, CNN) 对细胞类型进行分类，搭

配卷积网络图  (graph convolutional networks, 
GCN) 提取图像节点特征后进行网络模型建

构，可以帮助研究人员分析结构与组成更加复

杂的器官 [53-54]。(3) 网络模型分析方法过于简

化。目前网络模型仅仅考虑到了节点与链接，

并没有对网络模型进行方向与权重的标注，这

与实际情况不同，分析的结果也因此会出现偏

差。在未来的研究中，应该结合分子生物学对

信息流的方向与单个节点细胞的权重进行标

注，进一步完善多细胞模型。 
从空间上进一步理解器官发育十分重要。

最近研究人员基于 Stereo-seq 技术开发的植物

单细胞空间组学技术，可对植物发育机制进行

深层次解析[55]。通过多细胞分析理解现存结构，

结合合成生物学、形态发生工程，生成具有合

理结构-功能适应的生物体，是多细胞网络分析
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未来可实现的终极目标[47,56-57]。 
展望未来，通过对大量组织或器官进行分

析并获得相应的统计数据与结论后，该技术可

以加深对生物发育过程的理解，在未来的生物

形态工程与人造组织或器官设计中起到至关重

要的作用，也将为培育高产、优质、抗逆作物

品系及设计新型多功能工业用植物贡献力量。 
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