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摘　要：脂质是一类具有独特生理功能活性的化合物，参与调节多种植物应答非生物胁迫过程，对维持植

物组织中生理动态平衡至关重要。脂质组学（Lipidomics）自 2003 年被提出后，已迅速发展成为对脂质整体系

统分析的一门新兴学科，为传统代谢组学注入新的技术支撑，有助于阐明脂类物质在植物中的代谢调控机制。

同时，质谱成像技术因其具有无标记、非特异性、高灵敏度、多物质同时分析等优势，被广泛应用到植物组织

中各类脂质分子的空间分布研究。介绍了脂质组学和质谱成像技术的研究现状，重点综述脂质分析技术在植物

种子脂质代谢调控研究中的最新进展，特别是新兴质谱成像技术在植物种子中脂类物质的成像应用。脂质组学

和质谱成像技术作为目前多组学技术的重要补充，将为植物代谢途径和调控机制的深入探究提供新的契机。亚

微米级高空间分辨率质谱成像技术的不断发展，将进一步推动植物在空间分辨水平的脂质代谢调控网络的深入

解析和前沿应用研究。
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Abstract: Lipids are a class of compounds with unique physiological functions and activities. They participate in the 

regulation of a variety of plant responses to abiotic stress, which are essential for maintaining physiological homeostasis in 

plants. Since its proposal in 2003, lipidomics has rapidly developed as an emerging discipline that provides novel technical 

support for traditional metabolomics. Lipidomics can aid in clarifying the mechanisms of lipid metabolic regulation in 
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脂质是一类具有疏水结构特性的两亲性物质，

根据其结构特性，主要分为以下 8 类：（1）脂

肪酰类（Fatty acyl, FA），如亚油酸、花生酸等；

（2） 中 性 甘 油 脂 类（Glycerolipid，GL）， 如

甘 油 三 酯（Triacylglycerol，TAG） 和 甘 油 二 酯

（Diacylglycerol，DAG） 等；（3） 甘 油 磷 脂

类（Glycerophospholipid, GP）， 如 磷 脂 酰 胆 碱

（Phosphatidylcholine，PC）、 磷 脂 酰 乙 醇 胺

（Phosphatidylethanolamine，PE） 和 磷 脂 酰 肌

醇（Phosphatidylinositol，PI） 等；（4） 鞘 脂 类

（Sphingolipid，SP）， 如 神 经 酰 胺（Ceramide，

Cer） 和 鞘 磷 脂（Sphingomyelin，SM） 等；

（5） 甾 醇 脂 类（Sterol lipid，ST）， 如 固 醇 酯

（Cholesterol ester）等；（6）糖脂类（Saccharolipid，

SL）， 如 单 半 乳 糖 甘 油 二 酯（Monogalactosyl 

diacylglycerol，MGDG） 和 硫 代 异 鼠 李 糖 甘 油 二

酯（Sulfoquinovosyl diacylglycerol，SQDG）等；

（7）异戊烯醇类（Prenol lipid，PR），如 CoA 等；

（8）聚酮类（Polyketides，PK），如抗生素等。

脂质作为细胞膜的一部分，不仅为其提供支

撑作用，还影响并调控许多植物的代谢过程。脂

质在动 / 植物生命体中扮演重要角色，对维持生

理动态平衡至关重要。其功能主要归纳为以下几

类：（1）自组装成磷脂双分子层作为每个活细

胞中细胞膜的基本骨架，维持细胞的相对独立性

和完整性；（2）以脂肪酸的形式存在，作为维

持多种细胞基本活动和功能的能量来源；（3）

作为一些膜磷脂的特定成分，如酯化花生四烯酸

酯、溶血磷脂、大麻素等可以被酶释放到游离酸

中，并转化为具有多种生物效应的二级信号传递

分子，参与细胞信号传导等［1］。此外，脂质还

参与机体的炎症反应，调控细胞代谢及凋亡等过

程［2-4］，引起脂质代谢紊乱及异常，常被认为

与疾病的发生密切相关［5］。前人研究表明，脂

质在植物应答胁迫过程中起重要作用，一方面作

物中膜脂的流动特性能在遭遇逆境时起到一定的

缓冲作用；另一方面，脂质作为信号分子或能量

物质参与（非）生物胁迫的信号转导，调控植物

生长发育和逆境响应。Yang 等［6］通过水稻代谢

组和基因表达谱的联合分析定位到一个转录因子

OsDREB2A，能正向调控水稻种子的甘油磷脂代

谢，过表达该转录因子可显著提高水稻抗旱性和

耐盐性［6］。植物细胞膜本质是磷脂双分子层，

磷脂不仅是膜的成分，磷脂信号也在植物生长、

应激过程中具有重要作用。膜磷脂被磷脂酶 D

（Phospholipase D，PLD）催化后产生的磷脂酸

（Phosphatidic acid，PA）在植物响应作物胁迫时

起重要作用。水解磷脂的磷脂酶分为三大类，其

中磷脂酶 C 可分为非特异性磷脂酶 C（Nonspecific 

phospholipase C，NPC）、磷脂酰肌醇特异性磷脂

酶 C（Phosphatidylinositol specific phospholipase C，

PI-PLC）［7］。NPC 已被证明在调节植物对各种

胁迫的反应中起重要作用，如水稻中的非特异性

磷脂酶 6（Nonspecific phospholipase 6，NPC6）参

与水稻中赤霉素（Gibberellic acid，GA）介导的

中胚层伸长［8］。NPC3 或 NPC4 的突变通过油菜

素内酯（Brassinolide，BL）反应影响根系结构［9］。

在植物生长发育过程中，PI-PLC 在包括根、茎、叶、

花和果实等营养器官和生殖器官中都会表达［10］。

PI-PLCs 可在多种胁迫源下诱导产生，前人研究

指出，油菜籽、玉米、小麦、水稻等作物遭受脱

落酸（Abscisic acid，ABA）、盐、低温、水杨酸

plants. Moreover, the advantages of being label-free, non-specific, highly sensitive an d allowing for simultaneous elemental 

and molecular analysis mass spectrometry imaging (MSI) has been widely used to decipher the spatial distribution of various 

lipid molecules in plant tissues. Here, we introduce the current research status of lipidomics and MSI technologies, and 

comprehensively review recent progress in applying lipid analysis techniques to study lipid metabolic regulation in plant seeds, 

especially the application of MSI techniques for mapping lipid species in plants. Lipidomics and MSI are important complements 

to commonly used multi-omics technologies, and they will provide new opportunities for deeper exploration of plant metabolic 

pathways and regulatory mechanisms. The continuous development of high-spatial-resolution MSI technologies is expected to 

further promote the deep analysis and prospecting applications of lipid metabolism network regulation at the spatially resolved 

level in plants.

Key words: lipidomics; mass spectrometry imaging; spatially resolved; visual detection; lipid metabolic regulation; plant seeds
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（Salicylic acid，SA）和干旱等胁迫时能诱导产

生 PI-PLCs［11-13］。不同水稻的 PLC 成员在非生

物胁迫触发的信号传导和植物发育中具有重要作

用，这也得到其启动子中存在相关顺式调控元件

的支持［14］。前人研究还表明，植物种子中脂质

代谢调控与种子的活力与寿命等复杂性状息息相

关［15-19］，直接影响种子萌发、种子应答胁迫等

生理过程。本文总结了基于质谱策略的脂质组学

技术的发展历程和研究现状，综述了脂质分析技

术特别是质谱成像技术，在植物种子脂质代谢调

控研究中的应用和最新进展。

1　脂质组学技术

1.1　脂质组学发展历程

2003 年，Han 等［20-22］首次提出“脂质组学

（Lipidomics）”的概念，自此“脂质组学”迅速

发展成对脂质整体系统分析的一门新兴学科，既

作为代谢组学的一大分支，也是全代谢组研究的

拓展和延伸。通过脂质组学技术系统、深入地研

究植物种子中整体脂质分子的含量、结构、组成

及其空间定位的变化，对于阐明脂质分子在种子

生命活动中的代谢方式和调控机制至关重要［23］。

随着质谱仪器和技术的不断推陈出新，脂质组学

研究方法也不断取得突破性进展。长期以来，脂

质组学研究大多集中在动物组织及医学领域，近

年来也在植物种子研究中大放异彩。传统的脂质

组学技术主要包括脂质的提取、富集、分离及检

测鉴定，其中生物质谱技术是当前脂质组学研究

中的核心工具。此外，质谱成像技术作为一种新

兴的无标记、可视化检测手段，可以补充传统脂

质组学缺少的空间分辨信息，实现不同功能和种

类的脂质分子在植物中的精准空间定位，为传

统的脂质组学研究提供多维的信息深度和全新

视角。

1.2　脂质提取和富集

常用的脂质提取方法主要有固相萃取（Solid 

phase extraction，SPE）和液液萃取（Liquid-liquid 

extraction，LLE）等［24］。SPE 过程经历分离和富

集步骤，可大幅降低非目标物质的背景干扰，有

利于一类或几类靶向物质的高灵敏度检测，因此

常被用于针对脂质分子的靶向代谢组学分析；与

之相比，LLE 可以提取出范围更广的脂质分子，

常被用于非靶向脂质组学分析。与简单的单一溶

剂萃取不同，LLE 主要利用代谢物在两种互不相

溶溶剂中分配系数不同来进行分离的，也是脂

质组学中最常用的萃取策略。LLE 方法主要包括

Folch 法［25］、Bligh-Dyer 法［26］和 Matyash 法［27］。

Folch 法是利用氯仿 - 甲醇 - 水混合溶剂体系（体

积比为 8 ∶ 4 ∶ 3）进行生物样品的全脂质提取。

Bligh-Dyer 法则是对 Folch 法进行改进，采用相同

溶剂体系，但体积比优化为 2 ∶ 2 ∶ 1.8，不仅降

低溶剂（特别是有毒溶剂氯仿）的使用量，还大

幅缩短提取时间。值得一提的是，甲醇 - 氯仿的

混合有机相可以非特异性地提取多种脂质分子，

且水相的引入可以增强相分离能力、提高萃取效

率。Matyash 方法则是采用低密度的甲醇 - 甲基叔

丁 基 醚（Methanol-methyl tert-butyl ether，MTBE）

与甲醇 / 水组成混合萃取溶剂，通过使用 MTBE 取

代原来的氯仿溶剂，降低操作过程中的高毒性，

简化相分离步骤，从而获得更高的回收率［27］。

与 LLE 不同，SPE 方法的原理主要是利用

不同组分在固 - 液相中的相互作用差异来进行分

离提取的。首先，将被分析物吸附到固定相中，

随后通过不同洗脱能力的流动相进行逐级洗脱，

实现脂质分析物的分离和富集。由于 SPE 可以

很好地去除萃取体系中的干扰物质，因此非常

适合靶向富集某一类或多类脂质，用于靶向脂

质组学检测。近年来，固相微萃取（Solid phase 

microextraction，SPME）因具有溶剂使用量少、

分析速度快、易于自动化等优点，逐渐成为一种

强有力的脂质提取和分析策略，适用于微量样品

或大批次样品的快速分析。相比于 SPE 方法，

SPME 通常采用一根带有特定涂层的纤维，并基

于疏水相互作用、静电作用等原理提取待测物

质，还可与气相色谱（Gas chromatography，GC）

或气相色谱 - 质谱联用（Gas chromatography mass 

spectrometry，GC-MS）结合，通过顶空采样的方

式对固体、液体和气体样品进行萃取吸附，实现

快速解 / 吸附进样分析。此外，近年还陆续出现

微波辅助萃取法（Microwave-assisted extraction，

MAE）、 超 临 界 流 体 萃 取 法（Supercritical fluid 

extraction，SFE）、超声辅助萃取法（Ultrasound-

assisted extraction，UAE）等方法，极大提升了脂

质组学的鉴定数量和数据深度［28］。
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1.3　脂质分离和检测

气相色谱 - 质谱联用技术（GC-MS）和液相 -

质谱联用技术（LC-MS）已成为当前脂质组学研

究的主流方法［29-30］。通过利用不同性质的脂质

分子在色谱柱中保留时间不同的特性，大幅提高

它们在质谱分析中的检出数量和动态范围。其中，

GC-MS 主要适用于易挥发性的小分子脂质检测，

对于不易挥发的脂质分子则需通过衍生化处理提

高其挥发性，从而实现分离检测。因此，该方法

在脂质组学分析中不具有普适性，更适用于靶向

脂质组学分析。相比于 GC-MS，LC-MS 无需繁

琐的衍生化前处理，可以快速分离复杂的脂类物

质，兼具优异的分离能力和鉴定能力，因此常被

用于非靶向脂质组学分析。LC 还包括正相液相

色谱（Normal phase LC，NPLC）、反相液相色谱

（Reversed phase LC，RPLC）、亲水相互作用液

相色谱（Hydrophilic-interaction LC，HILIC）、亲

和色谱（Affinity LC）等。其中 RPLC 是目前应用

最广泛的一类分离方法，主要通过非极性固定相

（如 C18 柱等）和极性流动相进行脂质洗脱，可

以获得较高的分离效率。NPLC 虽然也可用于脂

质分离，但由于非极性流动相对一些极性脂质的

溶解性较差，限制其广泛使用。相比之下，HILIC

主要采用极性固定相和混合溶剂（如水 - 有机溶

剂等）作为流动相，非常适合极性脂质（如磷脂

等）的分离。针对一些脂质组成复杂的样品，还

可采用在线 / 离线二维色谱方法进行分离，提高

脂类物质的分离能力［31］。对于质谱检测，目前

脂质组学主要采用电喷雾电离质谱（Electrospray 

ionization mass spectrometry，ESI-MS） 和 大 气

压 化 学 电 离 质 谱（Atmospheric pressure chemical 

ionization mass spectrometry，APCI-MS），前者可

普适于电离各类脂质分子，而后者更适合于分析

脂肪酸类物质和弱极性脂质等［32］。可选择的质

量分析器有四极杆、三重四极杆、飞行时间、高

分辨率轨道阱等，可根据不同的分析需求（如质

量分辨率、灵敏度、分析通量等）进行合理选择。

尽管当前脂质组学的分离和检测方法众多，但在

实际分析中仍然面临诸多挑战，如脂质分子种类

繁多、质谱电离效率存在较大差异；实际样品中

脂质含量动态范围宽、信号过饱和及检测灵敏度

不足时常发生；缺少合适的脂质内标分子，导致

定量能力有限；脂质分子存在大量的同分异构体，

导致结构鉴定存在困难等。因此，除开发更高灵

敏度和普适性的质谱离子源外，还可开发合适的

衍生化策略［33-34］、紫外光照裂解方法［35-36］、离

子淌度数据库［37-39］等，用以提高脂质分子的电

离效率、同分异构体的鉴别能力等。

1.4　脂质的质谱成像方法

脂类的空间定位常可结合荧光染料或化学染

色和显微镜技术进行可视化，然而显微镜只能提

供脂质定位的定性信息，不能提供脂质确切的化

学组成。虽然核磁共振成像（Magnetic resonance 

imaging，MRI）可以用来对植物组织中整体的脂

质分子进行成像，提供无损且细致的代谢物三维

成像［40］，但该技术常常受限于样品性质，同时

无法原位分辨脂质代谢物的不同脂质类型和分子

种类。因此，除传统的基于匀浆制样方式的脂质

组学策略外，近年来质谱成像（Mass spectrometry 

imaging，MSI）技术因其具有无标记、可视化等

优势而被逐渐引入研究并形成空间分辨脂质组学

（Spatially resolved lipidomics）。该技术不仅具有

一定程度的脂质鉴定能力，还可非靶向提供多种

脂质分子在动物、植物甚至单细胞水平的空间分

布，为传统的脂质组学研究提供全新视角。此外，

MSI 的另一优势在于可将具有前体 / 产物关系或

参与某些相互关联代谢途径的代谢物进行空间上

的关联定位。通过将动 / 植物组织层面的 PCs 与

TAGs 的前体 / 产物等目标脂质可能存在的共定位

进行可视化分析，有助于在组织水平上揭示 TAG

生物合成的空间位置和活性。

根据离子源不同，目前可将 MSI 技术分为基

质辅助激光解吸 / 电离质谱成像（Matrix-assisted 

laser desorption/ionization MSI，MALDI-MSI）、二

次离子质谱成像（Secondary ion mass spectrometry 

imaging，SIMS imaging）和解吸电喷雾电离质谱成

像（Desorption electrospray ionization MSI，DESI-

MSI） 等［41］。 其 中，MALDI-MSI 是 当 前 在 动 /

植物脂质成像应用最广泛的一类技术。Woodfield

等［42］利用 MALDI-MSI 技术揭示了油菜（Brassica 
napus）中甘油三酯和部分磷脂前体在子叶和胚轴

中的组织特异性分布；Horn 等［19］通过 MALDI-

MSI 技 术， 发 现 TAGs 和 PCs 等 脂 质 分 子 主 要

贮 存 于 陆 地 棉（Gossypium hirsutum） 种 子 的 胚
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中。然而，受限于光学衍射极限，MALDI-MSI

技术的空间分辨率一般为 20~100 μm，较难实现

细胞甚至亚细胞器尺度的成像分析。最近，Yin

等［43-44］为突破光学衍射极限以实现单细胞质谱

成像分析，研制了基于纳米有孔光纤的近场激光

解吸后电离飞行时间质谱仪，成功实现小分子药

物、代谢物及部分脂质碎片在 HeLa 细胞中的可

视 化 定 位； 基 于 此，Li 等［45］ 和 Meng 等［46］ 还

成功实现了单细胞的三维质谱成像，并对靶向抗

癌药物从进入细胞质到细胞核，并诱导癌细胞凋

亡这一动态过程实现可视化检测。SIMS 技术是

目前空间分辨率最高的一类 MSI 技术，一般可

根据离子束类别和束流大小分为动态 SIMS 和静

态 SIMS。前者可获得低至 50 nm 的成像分辨率，

但由于束流过大，所有分子结构都会被打碎和电

离为原子离子，因此主要适用于元素成像或同位

素标记成像；而静态 SIMS 兼具高空间分辨率和

保留部分完整分子信息等优点，可以获得少量的

脂质分子或特征碎片离子，在脂质成像应用中有

待 进 一 步 发 展。 与 MALDI 和 SIMS 技 术 不 同，

DESI-MSI 技术是在大气压下进行采样电离，制样

简单且更接近于原位检测。通过将萃取溶剂在雾

化气和电压的双重作用下形成电喷雾，并以一定

角度扫描样品表面，从而快速萃取组织中的代谢

物和脂质分子，并形成带电液滴以合适的角度进

入质谱进样口，从而被质谱检测。例如，Morse 等［47］

通过 DESI-MSI 技术对前列腺癌组织进行成像分

析，获得 25 个差异脂质，并发现癌变组织中的脂

肪酸和脑磷脂会显著上调；Sun 等［48］进一步开发

了空气动力辅助解吸电喷雾电离（Airflow-assisted 

desorption electrospray ionization，AFADESI）技术，

以 256 例人鳞片状食管癌组织样品为研究对象，

成功实现筛选出与癌细胞代谢相关的差异代谢物

和脂质，并揭示包括脯氨酸合成、谷氨酸代谢和

多胺生物合成等 6 个代谢通路的含量及空间分布

变化，为深入探究肿瘤的代谢过程提供全新视角。

然而，DESI-MSI 技术由于空间分辨率（一般为几

百微米）较低，较难进行一些微观结构的成像分

析，且其在植物组织原位成像中容易受到样品表

面起伏和不平整等影响。

2　脂质分析技术在植物种子脂质代谢调
控应用研究

2.1　油菜（Brassica napus）种子

粮油作物的种子中含有大量的脂质、淀粉

和氨基酸，均为种子营养的来源。对粮油作物种

子中与脂质相关的潜在基因进行探索，有利于种

子的营养改良。甘蓝型油菜是仅次于油棕和大豆

的第三大植物油来源，产量约占全球食用油的

15%［49］；且其与拟南芥中大部分基因序列高度

一致，拥有约 81% 的保守序列［50］。因此，甘蓝

型油菜被认为是一种理想的油料作物，可以将模

式物种拟南芥的基础知识直接进行应用转化。在

大多数植物中，油主要是以甘油三酯（TAG）形

式储存在种子组织中，主要聚集在胚和 / 或胚乳

组织。最近，Woodfield 等［42］对甘蓝型油菜籽粒

进行质谱成像分析，揭示了油菜籽中主要储存油

脂的组织是子叶，但相当一部分油脂可以在下胚

轴、胚根和外周胚乳 / 糊粉层组织中积累。这些

成像结果也表明种子中脂质代谢可能在基因转录

组和酶水平上存在差异调控机制［51-52］。同时，

将 MALDI-MSI 与转录组数据相结合的新策略，

也有望揭示与脂质组成和油脂含量相关的代谢产

物和转录物的组织特异性差异原因［53］。Bhandari

等［54］对萌发阶段和成熟阶段的油菜种子进行质

谱成像分析，发现在种子萌发过程中，环亚精胺

从种子的胚轴胚根区转移到了正在萌发的幼根

上，且三咖啡酰亚精胺表现出同样的分布规律，

表明亚精胺类物质与胚轴胚根的发育息息相关，

为揭示植物的生长发育提供了强有力的可视化研

究工具。

最近，Lu 等［17］ 利用质谱成像技术和转录

组学技术，深入探讨影响油菜油脂代谢产物空间

分布  的因素。以甘蓝型油菜两个具有高、低油脂

积累特性的基因型（ZS11、WH5557）材料为研

究对象，探究其油脂合成代谢产物和转录组的组

织特异性差异。结果表明，两种植物的 PCs 和

TAGs 代谢物均以组织特异性分布在整个胚中，

其中 C16 ∶ 0 酰基部分相对于子叶来说会在胚轴

（Embryonic axis，EA）富集。此外，高油脂积累

特性的 ZS11 基因型会使胚各部位的甘油三酯含

量显著升高，而磷脂酸（PA）含量显著降低。单
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个种子组织的转录组学分析为脂质的组织特异性

分布以及油脂含量超过碳水化合物和脂肪酸（Fatty 

acid）代谢差异水平等提供了可能的解释。基于此，

上述研究结果为深入剖析油菜种子中脂质代谢、

转运和油脂积累的潜在机制提供了重要见解。

2.2　陆地棉（Gossypium hirsutum L.）种子

陆地棉是一种具有重要经济价值的多用途作

物，如可以用于生产纺织品、食物配料籽油及饲

养动物的高蛋白饲料。除纤维或绒毛外，棉籽也

是食用油的来源，同时油脂分离后的残渣也可被

用作反刍牲畜的饲料或有机肥料。一般来说，棉

籽含有大致相同含量的蛋白质（20%~25%）和油

脂（20%~25%）［55］。棉籽油组成约为 26% 棕榈

酸（C16 ∶ 0）、2% 硬 脂 酸（C18 ∶ 0）、15%

油酸（C18 ∶ 1）和 55% 亚油酸（C18 ∶ 2）。此

外，棉籽油还含有总含量约为 1 000 mg/L 的生育

酚，其中 α 型和 γ 型分别占生育酚含量的 41% 和

58%。生育酚不仅具有重要的新陈代谢作用，还

是一种强抗氧化剂，有助于延长棉籽油的保质期，

并保持油炸产品的新鲜度。Salimath 等［56］通过核

特异性表达了 HvHGGT 基因，开发了转基因棉系

（HGGT1、HGGT2），实现棉籽营养价值的显著

增强。他们利用 MALDI-MSI 技术验证了 HGGT
基因的种子特异性表达会导致生育三烯醇在棉花

胚胎中合成和积累的假说。成像结果表明，α- 生

育酚主要集中在棉籽的子叶组织中，而 γ- 生育酚

在 Coker 312 和转基因 HGGT 胚系中相对富集在

胚轴组织中，揭示了两种生育酚差异性的空间分

布。与之相比，新生成的 γ- 生育三烯酚相对均匀

地分布在所有转基因胚组织中，且 HvHGGT 在转

基因型胚中的表达量并不影响 α- 生育酚和 γ- 生

育酚的分布［56］。同时，该研究探究了转基因对棉

种生长发育、棉籽成分的总体影响，并评价转基

因种子的抗氧化特性，选育了一个抗氧化特性增

强和高生育三烯酚提取量的新型棉籽油品种［56］。

Liu 等［15］ 综 合 利 用 代 谢 组 学、 脂 质 组 学

和 MALDI-MSI 技 术， 探 究 两 个 耐 旱、 耐 盐 棉

籽品种中差异代谢物和脂质的空间分布规律。

利 用 LC-MS/MS 鉴 定 得 到 17 种 差 异 代 谢 物 和

125 种 差 异 脂 质 分 子， 并 结 合 MALDI-MSI 技

术对棉籽组织中 9 个脂质和 4 个代谢物的含量

及分布进行了可视化分析。在负离子检测模式

下， 成 像 结 果 表 明 PE（16 ∶ 0/18 ∶ 1）、PE

（18 ∶ 2/18 ∶ 2）、PE（18 ∶ 1/18 ∶ 2）、PE

（18 ∶ 1/18 ∶ 1）和 PE（18 ∶ 0/18 ∶ 1）等脂

质在棉籽组织全身均有分布；而在正离子检测模

式 下， 显 著 下 调 的 DG（16 ∶ 0/14 ∶ 0）、TG

（8 ∶ 0/10 ∶ 1/18 ∶ 2） 和 MePC（34 ∶ 1） 以

及上调的 TG（19 ∶ 1/18 ∶ 2/18 ∶ 2）则主要积

累在子叶位置。Liu 等推测这些中性甘油酯分子

的组织特异性分布可能与干旱和盐胁迫下其生物

合成主要发生在子叶部位有关，这也进一步证实

子叶具有营养储存的生理功能。综上，通过整合

LC-MS/MS 和 MSI 技术，Liu 等揭示了差异性脂质

分子的代谢调控和空间分布特征，为后续进一步

研究棉花种子的耐旱和耐盐机理提供了新的见解

和理论依据。

2.3　拟南芥（Arabidopsis thaliana）种子

拟 南 芥 是 甘 蓝 型 油 菜 和 亚 麻 荠（Camelina 
sativa）的近缘种，是一种广泛应用于探索种子中

脂质代谢生物化学及其调控机制的模式植物。20

世纪 90 年代开始，拟南芥便被用于鉴定和表征

许多与甘油脂合成和酰基链去饱和和延伸有关的

基因［57-58］。拟南芥资源丰富，且可在相对小的

空间内快速繁殖，有利于遗传研究。拟南芥单个

种子尺寸较小（约为 500 μm×300 μm），如何在

组织层面（如胚芽、胚轴、胚根或子叶）进行空

间特异性生物化学研究有待进一步探究。为此，

Sturt  evant 等［53, 59］基于质谱成像技术绘制了拟南

芥种子中 PC 和 PI 两类重要磷脂物质的三维空间

分布，空间分辨率为 15 μm×15 μm×20 μm，并

揭示了调控脂质代谢的基因发生变化会对种子细

胞膜上脂质分布产生不可预料的变化，且无法完

全通过转录机制解析。质谱成像结果表明，PC

（34 ∶ 2）在贯穿胚胎的所有连续切片中富集于

胚轴组织，而 PC（34 ∶ 3）富集于外周胚乳层，

PC（38 ∶ 3）在子叶组织的所有连续切片中均有

富集。与 PC 不同的是，PI（34 ∶ 2）富集于胚

胎轴组织中，PI（36 ∶ 3）则富集在子叶组织中。

由于 PI 的酰基基团通常不被认为是 TAGs 的合成

中间体［59］，因此 PIs 的特异性分布很可能与一

些重要功能或者脂质代谢物储存（如信号、膜稳

定性）相关。

此外，Sturtevant 等［53，59］还比较了 fad2-1 基
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因型和野生型种子的脂质含量及分布差异，结果

表明对于不同碳数的 PC 物质（如 C34、C36 和

C38 等），它们在 fad2-1 基因型和野生型 中分

布差异最为显著。其中，fad2-1 基因型的脂质变

化大部分是由于脂肪酸组成的改变，如 C18 ∶ 2

和 C18 ∶ 3 脂 肪 酸 减 少， 而 C18 ∶ 1 脂 肪 酸 增

加，从而产生占主导地位的含 C18 ∶ 1 脂肪酸

的 PC 分子〔PC（34 ∶ 1）、PC（38 ∶ 2）和 PC

（36 ∶ 2）〕。 同 时， 在 fad2-1 基 因 型 的 拟 南

芥 种 子 中，PC（34 ∶ 1）、PC（38 ∶ 2） 和 PC

（36 ∶ 2） 也 表 现 出 不 同 程 度 的 异 质 性， 如

PC（38 ∶ 2） 优 先 定 位 于 子 叶 组 织， 而 PC

（34 ∶ 1） 和 PC（36 ∶ 2） 相 对 均 匀 分 布 在

整个子叶和胚胎轴组织。由于 FAD2 会影响含

C18 ∶ 1 脂肪酸的 PC 分子含量，且在 fad2-1 突

变体中仍可观测到外周胚乳组织中 PC（34 ∶ 3）

的空间分布，表明可能存在其他去饱和酶导致这

些细胞类型中多不饱和脂肪酸的形成。同样地，

在 fad2-1 突变体种子中也形成少量 PC（34 ∶ 2）、

PC（36 ∶ 4）和 PC（36 ∶ 3）等脂质，但这主要

局限于胚芽外周胚芽和胚根尖端组织，表明这些

组织中 C18 ∶ 2 和 C18 ∶ 3 脂肪酸的合成可能有

另一种途径。PC（34 ∶ 3）在子叶和胚轴中含量

降低、但在外周胚乳中仍存在，这与 fad2-1 突

变体中多不饱和 PC 分子主要在外周胚乳定位相

似，表明可能存在相似的去饱和途径。此外，

在 fad3-2 突 变 体 中，PC（36 ∶ 5） 几 乎 完 全 缺

失，仅在外周胚乳中微量存在，这可能是由于

C18 ∶ 3 脂肪酸含量减少。

除 PC 磷脂分子外，Sturtevant 等在负离子检

测模式下，对 PI 分子在野生型和突变体中的空间

分布进行了可视化检测。结果表明，FAD2 突变

在 PI 中产生了包含 C18:1 脂肪酸链的新脂质种类，

PI（34 ∶ 1）相对均匀地分布在子叶和轴之间，

而 PI（36 ∶ 2）相对于轴则更优先分布在子叶中。

同时，成像结果表明在 fad2-1 种子的外周胚乳和

轴组织中仍然可以检测到 PI（34 ∶ 2），表明这

些组织中可能存在 C18 ∶ 1 和 C18 ∶ 2 脂肪酸的

其他去饱和方式［59］。这些分子种类组成和空间

定位的差异与 PC 可能用于 PI 合成的二酰基甘油

部分一致。总体来说，通过 MALDI-MSI 获得的

PI 脂质相对含量与通过液质联用技术获得的定量

结果大体一致。通过质谱分析确定各 PI 分子的酰

基链组成，为 PI 分子的鉴定提供理论依据。

2.4　玉米（Zea mays L.）种子

玉米油主要由 59% 多不饱和脂肪酸、24%

单不饱和脂肪酸和 13% 饱和脂肪酸组成［60］。玉

米含油量与其经济价值息息相关，而基因工程在

提高玉米含油量方面功不可没［61］。例如，玉米

粒为玉米提供许多养分，包括脂肪、淀粉、蛋白

质，对玉米籽粒已鉴定脂质的潜在基因资源进行

表达分析发现［62］，编码甘油醛 -3- 磷酸脱氢酶

的 GPC1、GPC2、GPC3 和 GPC4 在授粉后的不同

时间点和不同内核区室中在核细胞中高度表达。

结合脂质相关基因表达谱能够为丰富玉米分子育

种策略提供重要信息；Zheng 等［63］发现一个影响

玉米籽粒油分以及油酸含量的高油 QTL（qHO6）

编码二酰甘油酰基转移酶（DGTA1-2），该基因

的过表达能增加将近一倍的油酸含量，具有降低

人体内有害胆固醇、保留有益胆固醇以及软化心

脑血管的优点。

种子萌发是一个高度复杂的过程，种子在相

对干燥的状态下进行休眠，能够长时间存活，并

通过水的吸胀来触发种子萌发过程。许多代谢物

在种子萌发过程中都发生显著变化，其中大多数

与种子贮藏物质（如蛋白质、多糖和脂类）的分

解代谢相关。为此，Feenstra 等［18］利用质谱成像

技术对玉米籽粒萌发过程中的小分子代谢物进行

时空可视化分析。例如，脂质会以 TAG 分子形式

储存在一种特殊的玉米组织——盾片（Scutellum）

以及通过 β- 氧化分解代谢脂肪酸的含量以提供

拉长胚轴的一个能源来源，脂肪酸中的碳可以用

来组装新碳，支持胚生长的代谢中间体。同时随

着萌发开始，胚轴的胚根开始伸长，TAGs 开始

非均匀性分布，与其他脂肪酸和磷脂分子分布一

致［64］。在吸胀后 36 h，Feenstra 等比较了 4 种不

同类型的脂质分子（如 PE、PA、PI 和 PC）在萌

发种子中的空间定位，为评估不同脂酰链组合产

生的磷脂分子种类的分布提供了理论依据［64］。

随着胚的扩张，胚乳被消耗，会产生新的细胞，

而 4 种磷脂在胚中是最丰富的。在两个自交系

中，不饱和酰基链最多的磷脂（36 ∶ 4）在胚根

和其他胚组织中分布均匀。对于 PI、PC 和 PA 来

说，不饱和磷脂较多（如 36 ∶ 3 和 36 ∶ 2）在
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胚根中的浓度低于其他胚组织。相比之下，PE 具

有独特的定位模式，双键数量为偶数的分子（如

36 ∶ 4 和 36 ∶ 2）在整个胚胎中均匀分布，包括

胚根；但双键数量为奇数的分子（如 36 ∶ 3 和

36 ∶ 1）在发育中的胚根中较少。在种子萌发过

程中的所有时间点存在不同脂质具有独特的空间

积累模式［64］。

2.5　其他物种的种子

Dalisay 等［65］利用基因组学、转录组学、代

谢组学、质谱成像和生物信息学等技术手段，研

究亚麻（Linum usitatissimum）蒴果和种子组织

中聚合木酚素和植物防御物质氰基糖苷在不同生

长发育阶段的时空分布规律。油籽的工程成分变

化通常通过引入新的酶促步骤和 / 或通过种子特

异性的方式阻断或增强现有的酶促步骤实现。而

在实际生产中，种子中积累脂质种类的数量往往

与人们从酶表达水平预测的不同，这些不一致

可能源于对细胞 / 组织水平上脂质代谢调节的不

完全理解。为此，Horn 等［66］通过质谱成像方法

发现三酰甘油及其磷脂前体在油料作物亚麻芥

（Camelina sativa）胚胎的子叶和下胚轴 / 胚根

轴内分布不同，表明甘油三酯代谢物具有组织

特异性分布。富含亚油酸 18 ∶ 2 脂肪链的 PCs

和 TAGs 优先定位于轴状组织，而富含甘碳烯酸

C20 ∶ 1 的脂类代谢物优先定位于子叶。通过异

源过表达酰基 - 酰基载体蛋白硫酯酶（Acyl-acyl 

carrier protein thioesterase），或通过抑制脂肪酸

去饱和酶和延长酶来控制种子脂质组成，导致新

的种子存储脂质时磷脂和 TAGs 在转基因胚中的

分布模式发生改变。该研究结果揭示了亚麻芥胚

中先前未知的酰基脂质分布差异规律，并暗示这

种脂质的空间异质性能否在转基因种子中得到

有效改变，主要取决于种子的靶向酶（Targeted 

enzyme）或代谢途径。

3　结语

高通量基因组、转录组、代谢组技术的相继

兴起预示多组学时代的到来。脂质组学作为代谢

组学中的重要组成部分之一，在过去 10 年已得到

长足发展，脂质提取、富集效率、鉴定数量上均

得到极大提升。植物种子中含有大量的脂质、淀

粉和氨基酸，这些都是种子营养的来源。利用脂

质组学技术挖掘这些植物种子，特别是粮油作物

种子中脂质相关的潜在基因，有助于植物种子的

营养品质改良［67-68］。此外，植物中的脂质在逆

境胁迫应答过程中同样扮演重要角色，不仅可以

帮助植物抵御逆境胁迫，还可作为信号分子参与

非生物胁迫过程中的信号传导。今后研究可多关

注植物在抗逆响应过程中的脂质合成、空间定位

和信号传导等，有望更加系统地揭示植物脂质应

答逆境胁迫的机理。

随着质谱仪器的空间分辨率和检测灵敏度的

快速发展，基于质谱成像的脂质组学新方法得以

兴起，并为其拓展到植物领域研究带来新契机。

目前，质谱成像技术已被广泛应用到植物种子中

代谢物和脂质分子的可视化成像中，为揭示植物

种子生长发育过程中脂质代谢调控机制提供了技

术支撑和理论依据。然而，鉴于脂质分类繁多且

结构多样化，基于质谱成像的脂质组学策略仍然

存在一些局限性，如无法同时获得关键的转录

（mRNA）和翻译（蛋白质）信息；针对种类繁

多且丰度差异的不同脂质，MSI 技术仍然面临基

质不相容和检测灵敏度不足等问题；受限于光学

衍射极限，MSI 技术在单细胞层面的脂质分布成

像方法仍有待进一步开发；由于在组织层面存在

异质性，导致目前定量质谱成像分析仍然具有较

大挑战，通过开发新型衍生化试剂或内标物质的

均匀引入将有助于提高 MSI 定量能力。相信在不

久的将来，随着高空间分辨 MSI 技术的不断发展

和新型基质的不断开发，该技术将会在植物细胞

的脂质代谢调控研究中展现更广阔的应用前景。

同时，多组学技术（如基因组、转录组、代谢组、

蛋白组等）本身已经提供了丰富的生物学信息，

通过进一步在高空间分辨率上对这些脂质进行空

间定位，将有助于在组织甚至单细胞层面对脂质

代谢产生全新的认识。
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