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ｍ６ Ａ 修饰在植物生长发育和抗逆境胁迫中的功能
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（湖南大学 生物学院 植物功能基因组学与发育调控湖南省重点实验室 湖南省杂交油菜工程技术研究中心，长沙 ４１００８２）

摘　 要：真核生物 ｍＲＮＡ 存在多种甲基化修饰，其中 Ｎ６－腺苷酸甲基化（Ｎ６－ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ， ｍ６Ａ）修饰是最为常见的一种动

态内部修饰。 ｍ６Ａ 是指 ＲＮＡ 腺嘌呤的第 ６ 位氮原子上发生甲基化修饰，它能够动态的被甲基转移酶添加，被去甲基化酶去

除，以及被甲基化阅读蛋白识别。 近年来，植物 ｍ６Ａ 修饰相关的酶被陆续鉴定，研究发现 ｍ６Ａ 修饰调控植物胚胎发育、茎尖

分生组织分化、开花等生长发育过程，在植物抗逆境胁迫响应中也具有重要调控作用。 本文就 ｍ６Ａ 修饰相关酶的组成及其在

植物生长发育和植物抗逆境胁迫过程中的功能相关研究进展进行综述，并对甘蓝型油菜中 ｍ６Ａ 修饰相关的酶进行了生物信

息学分析。
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　 　 真核生物 ＲＮＡ 中存在多种甲基化修饰。 在过

去，大部分的修饰被发现存于高丰度的非编码 ＲＮＡ
中。 随着生物技术水平的提高，测序手段的改进，相
对低丰度的信使 ＲＮＡ （Ｍｅｓｓａｇｅ ＲＮＡ， ｍＲＮＡ）上的

甲基化修饰也被陆续发现。 ｍ６Ａ 修饰是最为常见

的一种动态甲基化修饰，在真核细胞中，其含量占

ｍＲＮＡ 甲基化相关修饰含量的 ８０％［１］。 ｍ６Ａ 修饰

是指通过甲基化相关酶的作用，在 ＲＮＡ 腺嘌呤的第

６ 位氮原子上发生甲基化修饰，进而调控 ＲＮＡ 代

谢，包括 ｍＲＮＡ 前体的剪接、ｍＲＮＡ 的核输出、３􀆳 非
翻译区域序列（３􀆳ｕｎｔｒａｎｓｌａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎ， ３􀆳ＵＴＲ）加工、
ｍＲＮＡ 翻译、ｍＲＮＡ 的稳定性等过程［２－４］。 在模式

植物拟南芥中，７０％以上的 ｍＲＮＡ 存在 ｍ６Ａ 修饰，
主要分布在 ｍＲＮＡ 终止密码子附近和 ３􀆳ＵＴＲ 序列

区域［５］。 近年来，科学家们陆续对植物 ｍ６Ａ 修饰相

关的酶进行了鉴定，并对 ｍ６Ａ 修饰在植物生长发育



和植物抗逆境胁迫中的功能进行了研究［２，４］。 本文

就 ｍ６Ａ 修饰相关酶的组成及其在植物生长发育和

抗生物胁迫和非生物胁迫过程中的功能相关研究进

展进行综述，同时对甘蓝型油菜 ｍ６Ａ 修饰相关的酶

进行生物信息学分析。

１　 ｍ６Ａ 修饰相关酶的组成

　 　 ｍ６ Ａ 修饰相关的酶分为“ ｗｒｉｔｅｒ”，“ ｅｒａｓｅｒ” 和

“ｒｅａｄｅｒ”三类。 “ｗｒｉｔｅｒ”即 ｍ６Ａ 甲基转移酶，它以一

个复合体的形式识别靶 ｍＲＮＡ 并进行甲基化。 在

动物体中该复合体由 ＭＥＴＴＬ３、ＭＥＴＴＬ１４、ＷＴＡＰ、
ＫＩＡＡ１４２９ 和 ＶＩＲＩＬＩＺＥＲ 等组分构成［６－１１］。 在模式

植物拟南芥中 ｍ６Ａ 甲基转移酶包括 ＭＴＡ（ＭＥＴＴＬ３
人类同源蛋白）、ＭＴＢ（ＭＥＴＴＬ１４ 人类同源蛋白）、
ＦＩＰ３７ （ ＷＴＡＰ 人 类 同 源 蛋 白 ）， ＶＩＲＩＬＩＺＥＲ
（ＫＩＡＡ１４２９ 人类同源蛋白） 和 Ｅ３ 泛素连接酶

ＨＡＫＡＩ 等组分［１２－１４］（见图 １）。 “ｅｒａｓｅｒ”即 ｍ６Ａ 去甲

基化酶。 去甲基化酶 ＦＴＯ 和 ＡＬＫＢＨ５ 都 属 于

ＡＬＫＢＨ 家族，二者在动物体中先后被发现［１５－１７］。
在模式植物拟南芥中与 ＡＬＫＢＨ５ 同源的去甲基化

酶 ＡＬＫＢＨ９Ｂ 和 ＡＬＫＢＨ１０Ｂ 已被证明能够去除 ｍ６Ａ
甲基化修饰［１８－１９］（见图 １）。 “ｒｅａｄｅｒ”即 ｍ６Ａ 甲基化

阅读蛋白，带有能够特异识别并绑定底物 ＲＮＡ 的

ＲＮＡ 绑定结构域。 目前发现的阅读蛋白大部分都

带有保守的 ＹＴＨ 结构域，例如 ＹＴＨＤＦ１、ＹＴＨＤＦ２ 和

ＹＴＦＤＣ１ 等［１０，２０－２１］。 在拟南芥和水稻中分别鉴定到

了 １３ 个和 １２ 个 ＹＴＨ 结构域蛋白编码基因［２２］，其
中拟南芥 ＥＴＣ２、ＥＴＣ３、 ＥＴＣ４ 和 ＣＰＳＦ３０－Ｌ 已被证

明具有识别 ｍ６Ａ 甲基化修饰的功能［２３－２７］（见图 １）。
最近，科学家通过 ＢＬＡＳＴＰ 和 ＨＭＭＥＲ 搜索，从 ２２
种代表性植物中鉴定到了 １５９ 个 ｍ６Ａ 甲基转移酶

组分，２９３ 个 ＡＬＫＢ 去甲基化酶同源蛋白家族成员，
２７８ 个 ｍ６Ａ 阅读蛋白家族成员［２］。

２　 ｍ６Ａ 修饰在植物生长发育中的功能

２．１　 ｍ６Ａ 修饰调控植物胚胎和小孢子发育

　 　 胚胎发生是高等植物发育过程中的一个重要环

节。 ｍ６Ａ修饰调控植物胚胎发育。 拟南芥ｍ６Ａ甲基

转移酶复合体组分 ＦＩＰ３７ 敲除突变导致ｍ６Ａ修饰整

体水平降低，胚乳和胚胎发育延迟， ｆｉｐ３７⁃４ 突变体

表现出胚胎致死的表型［１２， ２８］。 甲基转移酶复合体

组分 ＭＴＡ 突变也导致胚胎致死，使胚胎发育停滞在

球形期［１３， ２９］。 ＭＴＡ 在顶端分生组织、胚珠、花药和

种子等组织器官中高效表达，ｍｔａ 突变体种子的

ｍＲＮＡ ｍ６Ａ修饰整体水平降低［１３］。 ＭＴＡ 被证明在

体外和体内都能够与 ＦＩＰ３７ 互作［１３］，说明 ＦＩＰ３７ 和

ＭＴＡ 共同调控拟南芥的胚胎发育。 拟南芥甲基转

移酶复合体组分的另一成员 ＶＩＲ 突变也导致胚胎

表现出致死表型［１４， ３０］。 最近的研究报道表明，水稻

ｍ６Ａ甲基转移酶复合体的组分 ＯｓＦＩＰ 和 ＯｓＭＴＡ２ 对

孢子早期发生至关重要［３１］。 ＯｓＦＩＰ 能够介导一组

苏氨酸蛋白酶和 ＮＴＰａｓｅ ｍＲＮＡ 的ｍ６Ａ甲基化，并且

在它们的表达和 ／或剪接过程中发挥重要作用。
ＯｓＦＩＰ 敲除导致小孢子早期退化，前期 Ｉ 的减数分

裂异常，进而影响育性［３１］。 以上这些研究表明，ｍ６

Ａ 修饰对胚胎和小孢子发育是必需的。

图 １　 拟南芥 ｍＲＮＡ ｍ６Ａ 甲基化修饰模式图

Ｆｉｇ．１　 ｍ６Ａ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ
ｍＲＮＡ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ

２．２　 ｍ６Ａ 修饰调控植物茎尖分生组织的分化及叶

片的发生

　 　 ｍ６Ａ修饰对顶端分生组织的分化具有重要调控

作用。 ＦＩＰ３７ 在茎尖、幼叶、花器官和种子等增殖活

跃的组织器官以及茎尖分生组织中高效表达［１２］。
ｆｉｐ３７⁃４ 突 变 体 茎 尖 分 生 组 织 关 键 调 控 基 因

ＷＵＳＣＨＥＬ （ ＷＵＳ ） 和 ＳＨＯＯＴＭＥＲＩＳＴＥＭＬＥＳＳ
（ＳＴＭ） ｍＲＮＡ 的ｍ６Ａ甲基化修饰水平降低，ｍＲＮＡ
的丰度升高，因而幼苗茎尖分生组织过度增殖，叶片

生成延迟。 ＦＩＰ３７ 能够与 ＳＴＭ 和 ＷＵＳ 的转录本直

接结合，使它们的终止密码子和 ３􀆳ＵＴＲ 区域序列发

生 ｍ６Ａ 甲基化，从而加速转录本的降解；ＦＩＰ３７ 突

变则导致 ＳＴＭ 和 ＷＵＳ ｍＲＮＡ 的稳定性增强［１２］。 这

说明 ＦＩＰ３７ 可通过添加ｍ６Ａ修饰调控 ＷＵＳ 和 ＳＴＭ
的 ｍＲＮＡ 稳定性，进而抑制顶端分生组织过度增

殖。 ＭＴＡ 也介导 ＳＴＭ 和 ＷＵＳ ｍＲＮＡ 的ｍ６Ａ甲基化

修饰，调控茎尖分生组织的增殖和发育［１２］。 这表明

ｍ６Ａ 甲基转移酶介导的ｍ６Ａ修饰对拟南芥茎尖分生

组织的正常分化也是必需的。 Ｌｉ 等分析水稻愈伤
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组织和叶片的 ＲＮＡ 甲基化组，在愈伤组织和叶片中

分别确定了１ ７９２ 个和６ ５０８ 个组织特异性的含ｍ６Ａ
的基因［３２］。

此外， ｍ６Ａ 甲基化阅读蛋白 ＥＣＴ２、 ＥＣＴ３ 和

ＥＣＴ４ 被证明控制根、茎、叶及花组织的发生时间和

叶片的形态［２３， ３３］。 ＥＣＴｓ 在茎尖、根尖以及叶片等

组织器官原基中有特别高的表达，ｅｃｔ２⁃１ ｅｃｔ３⁃１ 和

ｅｃｔ２⁃３ ｅｃｔ３⁃２ 突变体产生第一片真叶的时间推

迟［２３］，根茎的生长以及花器官的形成也延迟［３３］。
ｅｃｔ２ ／ ３ ／ ４ 突变体叶片和维管原基细胞分裂速率降

低［３３］。 因此，ｍ６Ａ修饰对细胞分化、植物器官形成

具有重要促进作用。
２．３　 ｍ６Ａ修饰调控毛状体分支

　 　 ｍ６Ａ修饰参与调控毛状体发育［２３－２４］。 ｍ６Ａ甲基

化阅读蛋白 ＥＣＴ２ 和 ＥＣＴ３ 在幼嫩的毛状体中高表

达，ＥＣＴ２ 或者 ＥＣＴ３ 突变导致毛状体分支数量显著

增加，ｅｃｔ２ ｅｃｔ３ 双突变体毛状体的多分支表型更加

明显，ＥＣＴ４ 在此过程中则无明显调控作用［２３］。 拟

南芥 ＥＣＴ２ 蛋白能够通过其 ＹＴＨ 结构域与带有 ｍ６

Ａ 修饰的 ｍＲＮＡ 结合［２５］。 ＥＣＴ２ 结合靶 ｍＲＮＡ 的

位点主要集中在 ３􀆳ＵＴＲ，调控 ｍＲＮＡ ３􀆳 端加工和

ｍＲＮＡ 在细胞质中的稳定性［２４］。 ＥＣＴ２ 缺失导致毛

状体形态相关基因 ＴＴＧ１ （ ＴＲＡＮＳＰＡＲＥＮＴＴＥＳＴＡ
ＧＬＡＢＲＡ１）、ＩＴＢ１（ＩＲＲＥＧＵＬＡＲ ＴＲＩＣＨＯＭＥＢＲＡＮＣＨ１）和
ＤＩＳ２（ＤＩＳＴＯＲＴＥＤ ＴＲＩＣＨＯＭＥ ２）的转录本降解加

速，丰度降低，从而使毛状体分支数量增加［２４］。 这

表明 ＥＣＴ２ 通过识别 ｍ６Ａ 甲基化修饰，调节毛状体

形态相关基因 ｍＲＮＡ 的稳定性，从而调控毛状体的

形态结构。
ＭＴＡ 表达量下调或者 ＦＩＰ３７ 过量表达也导致

毛状体形态结构异常，致使毛状体分支数量增加到

４－６ 个［２８－２９］。 毛状体分支数与 ＤＮＡ 倍性水平直接

相关［２８］。 ｅｃｔ２ 突变体毛状体细胞中的 ＤＮＡ 含量增

加［２５］。 因此，ｍ６Ａ 修饰还可通过控制毛状体细胞内

ＤＮＡ 含量和倍性水平来影响毛状体分支。
２．４　 ｍ６Ａ修饰调控植物开花

　 　 ｍ６Ａ修饰参与调控植物开花。 ｍ６Ａ 去基甲化酶

ＡＬＫＢＨ１０Ｂ 突变导致拟南芥 ｍＲＮＡ 的 ｍ６Ａ 整体水

平增加，开花推迟；相反，ＡＬＫＢＨ１０Ｂ 过量表达植物

中 ｍＲＮＡ 的 ｍ６Ａ 整体水平则下降，植物开花提

早［１８］。 ａｌｋｂｈ１０ｂ⁃１ 突 变 体 中 开 花 关 键 基 因 ＦＴ
（ ＦＬＯＷＥＲＩＮＧ ＬＯＣＵＳ Ｔ ）， ＳＰＬ３ （ ＳＱＵＡＭＯＳＡ
ＰＲＯＭＯＴＥＲ ＢＩＮＤＩＮＧ ＰＲＯＴＥＩＮ⁃ＬＩＫＥ ３ ） 和 ＳＰＬ９
ｍＲＮＡ 的ｍ６Ａ修饰增加，稳定性下降，丰度降低，因
而突变体开花时间推迟。 ｍ６Ａ甲基化阅读蛋白

ＥＣＴ２， ＥＣＴ３ 和 ＥＣＴ４ 也调控植物的开花时间［３３］。

ｅｃｔ２ ｅｃｔ３ 双突变体， ｅｃｔ２ ｅｃｔ３ ｅｃｔ４ 三突变体的开花时

间推迟，但其调控机制尚不明确。
最近，ＣＰＳＦ３０⁃Ｌ （ Ｃｌｅａｖａｇｅ ａｎｄ Ｐｏｌｙａｄｅｎｙｌａｔｉｏｎ

Ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ Ｆａｃｔｏｒ ３０）被证明属于拟南芥 ｍ６Ａ 甲基化

阅读蛋白［２６－２７］ （见图 １）。 ＣＰＳＦ３０⁃Ｌ由ＣＰＳＦ３０⁃Ｓ和
ｍ６Ａ结合结构域 ＹＴＨ 组成，主要通过 ＹＴＨ 结构域

识别 ｍＲＮＡ 上 ｐｏｌｙ（Ａ）位点信号序列 ＦＵＥ 元件中

的ｍ６Ａ修饰，招募聚腺苷酸化复合物，从而控制聚腺

苷酸化位点的选择和 ３􀆳 端加工。 ＣＰＳＦ３０⁃Ｌ 突变导

致 开 花 关 键 基 因 ＳＯＣ１ （ ＳＵＰＰＲＥＳＳＯＲ ＯＦ
ＯＶＥＲＥＸＰＲＥＳＳＩＯＮ ＯＦ ＣＯＮＳＴＡＮＳ１），以及 ＡＢＡ 信

号相关基因 ＲＰＮ１０（ＲＥＧＵＬＡＴＯＲＹ ＰＡＲＴＩＣＬＥ ＮＯＮ⁃
ＡＴＰＡＳＥ １０ ） 和 ＦＹＶＥ１３ （ ＦＹＶＥ⁃ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｅｎｄｏｓｏｍａｌ ｓｏｒｔｉｎｇ １）ｍＲＮＡ 的聚腺苷酸化

位点选择发生变化，致使 ３􀆳ＵＴＲ 延长，转录本降解

加速，因而 ｃｐｓｆ３０⁃ｌ 突变体的开花时间延迟，突变体

的种子萌发和幼苗生长对 ＡＢＡ 超敏性［２７］。
此外，ｍ６Ａ修饰对维持植物昼夜节律具有重要

作用［３４］。 ｍ６Ａ甲基转移酶 ｖｉｒ⁃１ 突变体的昼夜节律

周 期 延 长， 昼 夜 节 律 关 键 调 节 基 因 ＣＣＡ１
（ＣＩＲＣＡＤＩＡＮ ＣＬＯＣＫ ＡＳＳＯＣＩＡＴＥＤ１） 的表达量增

加，但具体调控机制并不清楚。
２．５　 ｍ６Ａ修饰调控维管发育

　 　 拟南芥 ｍ６ Ａ 甲基转移酶复合体组分 ＭＴＡ、
ＭＴＢ、ＦＩＰ３７、ＶＩＲＩＬＩＺＥＲ 和 Ｅ３ 泛素连接酶 ＨＡＫＡＩ
都参与调控维管形成［１４］。 Ｖｉｒ⁃１、 ｆｉｐ３７⁃４、ｍｔａＡＢＩ３：
ＭＴＡ、ＭＴＢ ＲＮＡｉ 和 ｈａｋａｉ⁃１ 突变体都表现出维管发

育缺陷，与野生型相比，突变体主根原生木质部的维

管出现中断或者加倍的频率增加。 因此，ｍ６Ａ 整体

水平降低会影响维管的正常发育，但具体调控机制

尚不清楚。
２．６　 ｍ６Ａ 修饰调控果实成熟

　 　 ｍＲＮＡ ｍ６Ａ甲基化状态调控典型呼吸跃变型番

茄果实的成熟［３５］。 ｍ６Ａ是番茄果实 ｍＲＮＡ 的一个

比较普遍的甲基化修饰，在终止密码子和 ３􀆳ＵＴＲ 序

列区域富集。 番茄果实成熟缺陷突变体 Ｃｏｌｏｒｌｅｓｓ
ｎｏｎ⁃ｒｉｐｅｎｉｎｇ （ Ｃｎｒ ） 果 实 中， ｍ６Ａ 去 甲 基 化 酶

ＳｌＡＬＫＢＨ２ 的表达水平降低，果实 ｍＲＮＡ 的ｍ６Ａ整

体水平升高。 ＳｌＡＬＫＢＨ２ 能够与番茄成熟所必需的

ＤＮＡ 去 甲 基 化 酶 ＳｌＤＭＬ２ 的 转 录 本 结 合。
ＳｌＡＬＫＢＨ２ 突变导致 ＳｌＤＭＬ２ ｍＲＮＡ 的 ｍ６Ａ 水平增

加，稳定性下降，丰度降低，因而果实成熟推迟。
典型的非呼吸跃变型草莓果实的成熟也受到

ｍ６Ａ 甲基化修饰的调节［３６］。 在草莓果实成熟初期，
脱落酸（ＡＢＡ）生物合成和信号通路相关的基因，
包括ＮＣＥＤ５ （ ９⁃ｃｉｓ⁃ｅｐｏｘｙｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｄｉｏｘｙｇｅｎａｓｅ ５）、
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ＡＢＡＲ （ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＡＢＡ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ） 和 ＡＲＥＢ１ （ ＡＢＡ⁃
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １）等的 ｍＲＮＡ 编码

序列区域发生ｍ６Ａ超甲基化。 ｍ６Ａ甲基转移酶 ＭＴＡ
和 ＭＴＢ 在果实成熟初期被诱导表达。 ＭＴＡ ＲＮＡｉ 和
ＭＴＢ ＲＮＡｉ 干扰突变体的果实成熟延迟，相反 ＭＴＡ
和 ＭＴＢ 过量表达果实成熟提早。 ＭＴＡ 可直接与

ＮＣＥＤ５、ＡＢＡＲ 和 ＡＲＥＢ１ 的转录本结合，ＭＴＡ ＲＮＡｉ
突变体中 ＮＣＥＤ５ 和 ＡＲＥＢ１ 转录本的降解加速，
ＡＢＡＲ 转录本的翻译效率降低。 因此，ＭＴＡ 可通过

对靶基因 ｍＲＮＡ 编码序列区域进行 ｍ６Ａ 修饰，增
加 ｍＲＮＡ 的稳定性或者翻译效率，来促进果实

成熟。

３　 ｍ６Ａ修饰在植物抗逆境胁迫中的

功能

３．１　 ｍ６Ａ修饰调控生物胁迫响应

　 　 ｍ６Ａ修饰参与调控病毒感染防御过程。 研究报

道，ＡＬＫＢＨ９Ｂ 与 ｓｉＲＮＡ 小体及 Ｐ⁃小体（Ｃｙｔｏｐｌａｓｍｉｃ
ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ ｂｏｄｉｅｓ， Ｐ⁃ｂｏｄｉｅｓ）共定位，在胞质中聚集

形成颗粒和细丝，表明 ＡＬＫＢＨ９Ｂ 可能作为 ｓｉＲＮＡ
小体和 Ｐ 小体的新成员介导 ｍＲＮＡ 沉默或衰变过

程［１９］ 。 ＡＬＫＢＨ９Ｂ 能够与苜蓿花叶病毒（ＡＭＶ）外

壳蛋白在细胞质中相互作用。 ＡＬＫＢＨ９Ｂ 缺失可增

加 ＡＭＶ ＲＮＡ 的ｍ６Ａ修饰丰度，降低病毒 ＲＮＡ 水

平，从而限制病毒 ＲＮＡ 在植物各器官之间转移，
进而减弱其对植物的系统侵染能力。 这表明植物

可通过去甲基化酶调控病毒 ｍ６Ａ 修饰水平，影响

病毒的侵染能力。 因此，ｍ６Ａ修饰可能是植物控制

ＲＮＡ 病毒在胞质中繁殖的策略之一。
烟草花叶病毒（ＴＭＶ）感染烟草叶片后，烟草叶

片中ｍ６Ａ ／ Ｇ比值降低，ｍ６Ａ甲基转移酶组分如 ＸＭ＿
００９７６６３４７、ＸＭ＿００９７６６３４８ 和 ＸＭ＿００９７７５８９７ 的表

达量降低，与人 ＡＬＫＢＨ５ 同源的去甲基化酶 ＸＭ＿
００９８０１７０８ 的 ｍＲＮＡ 水平则升高［３７］。 这种 ｍ６Ａ 修

饰的变化是由于病毒促进感染引起，还是由于宿主

限制感染所致，或者是与宿主－病毒的相互作用有

关？ 尚不明确。
３．２　 ｍ６Ａ修饰调控非生物胁迫响应

　 　 近来研究表明，大量盐、干旱或冷胁迫响应基因

的 ｍＲＮＡ 被高度甲基化［１２， ３８－４０］。 Ａｎｄｅｒｓｏｎ 等［３８〛研

究表明，ｍ６Ａ修饰与盐胁迫响应紧密相关。 与野生

型相比，ｍｔａ 突变体中ｍ６Ａ修饰差异丰富的转录本

主要编码盐胁迫响应相关蛋白。 盐胁迫条件下，干
旱、渗透和盐胁迫响应相关基因的转录本出现盐特

异性的ｍ６Ａ修饰，ｍＲＮＡ 丰度升高。 研究人员还发

现，没有被ｍ６Ａ修饰的靶位点上游 ４ 或 ５ 碱基处通

常被剪切，从而导致转录本的稳定性降低。 因此，
研究人员提出 ＭＴＡ 介导的盐胁迫特异性ｍ６Ａ修饰，
可能抑制了修饰位点的剪切，使盐胁迫响应相关基

因的转录本更加稳定，进而提高植物的抗盐胁迫能

力。 另有研究报道，ｍ６Ａ甲基转移酶 ＭＴＡ、ＭＴＢ、
ＶＩＲ 和 ＦＩＰ３７ 的表达均受盐诱导，盐处理拟南芥幼

苗 ｍＲＮＡ 的 ｍ６Ａ 整体水平升高［４１］。 ｖｉｒ⁃１、 ＭＴＢ
ＲＮＡｉ 和 ｈａｋａｉ 突变体幼苗对盐胁迫敏感，幼苗和根

的生长受抑制，幼苗的叶绿素含量、鲜重及存活率降

低。 ＶＩＲ 突变导致盐胁迫响应负调节子 ＡＴＡＦ１、ＧＩ
和 ＧＳＴＵ１７ 转录本的选择性多聚腺苷酸化发生变

化，３’ＵＴＲ 变长，ｍＲＮＡ 的稳定性增强，丰度升高。
因此，ｍ６Ａ 修饰可通过调节选择性多聚腺苷酸化和

３’ＵＴＲ 的长度，从而调控盐胁迫负调节子转录本的

降解和植物的抗盐胁迫能力。 此外，ｍ６Ａ甲基化阅

读蛋白 ＥＣＴ２ 在热应激下定位到细胞质应激颗粒

（Ｓｔｒｅｓｓ Ｇｒａｎｕｌｅｓ，ＳＧｓ）中［２５］。 干旱和渗透胁迫应激

下，ＥＣＴ２ 和 ＥＣＴ４ 在细胞质中聚集， ＥＣＴ３ 则较少

发生聚集现象［２３］。 这种应激反应是否与植物的适

应性相关，尚不清楚。
最近，科学家们对两种基因型甜高粱的耐盐性

与ｍ６Ａ甲基化修饰之间的相关性进行了分析，发现

ｍ６Ａ甲基化修饰在耐盐品种 Ｍ－８１Ｅ 与盐敏感品种

Ｒｏｍａ 之间存在显著差异，耐盐品种 Ｍ⁃８１Ｅ 中 ５’
ＵＴＲ 序列区域的ｍ６Ａ修饰高于Ｒｏｍａ［３９］。盐胁迫下，
两种基因型甜高粱的ｍ６Ａ修饰都发生变化，尤其是

盐敏感品种 Ｒｏｍａ 耐盐基因转录本的ｍ６Ａ修饰增加，
ｍＲＮＡ 的稳定性增强，丰度增加。 因此，ｍ６Ａ修饰的

数量和程度可能是确定和评估农作物抗胁迫能力的

重要因素。 此外，干旱胁迫处理两个玉米近等基因

系（耐旱 Ｈａｎ２１ 和干旱敏感 Ｂ７３）的转录组分析结

果表明，干旱敏感近等基因系 Ｂ７３ 的ｍ６Ａ去甲基化

酶 ＺｍＡＬＫＢＨ１０ａ ／ ＺｍＡＬＫＢＨ１０ｂ 和ｍ６Ａ甲基化阅读

蛋白 ＺｍＥＣＴａ ／ ＺｍｅＥＣＴｂ 编码基因的表达受干旱诱

导，干旱胁迫下ｍ６Ａ修饰整体水平降低［４０］。 因此，
ｍ６Ａ低度甲基化在干旱胁迫响应中可能起正调控

作用。

４　 甘蓝型油菜ｍ６Ａ修饰相关酶的鉴定

分析

　 　 油菜是世界主要油料作物。 油菜中ｍ６Ａ修饰相

关酶及其功能尚未报道。 采用 ＢＬＡＳＴ 方法（ｈｔｔｐ： ／ ／
ｐｌａｎｔｓ． ｅｎｓｅｍｂｌ． ｏｒｇ ／ Ｍｕｌｔｉ ／ Ｔｏｏｌｓ ／ Ｂｌａｓｔ），利用拟南芥

ｍ６Ａ修饰相关酶的氨基酸序列在油菜数据库（Ｔｈｅ
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Ｂｒａｓｓｉｃａｃｅａｅ Ｄａｔａｂａｓｅ （ ＢＲＡＤ）： ｈｔｔｐ： ／ ／ ｂｒａｓｓｉｃａｄｂ．
ｃｎ）中进行比对，搜索甘蓝型油菜同源蛋白。 通过

序列比对，鉴定了甘蓝型油菜中 ＦＩＰ３７、ＭＴＡ、ＭＴＢ、

ＨＡＫＡＩ、ＡＬＫＢＨ９、ＡＬＫＢＨ１０和 ＥＣＴ 蛋白家族（见表

１），并发现它们与拟南芥中的蛋白在进化上高度保

守（见图 ２）。

表 １　 甘蓝型油菜和拟南芥中ｍ６Ａ甲基转移酶、去甲基化酶和甲基化阅读蛋白

Ｔａｂｌｅ １　 ｍ６Ａ ｗｒｉｔｅｒｓ， ｅｒａｓｅｒｓ， ａｎｄ ｒｅａｄｅｒｓ ｉｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

物种 Ｍ６Ａ 甲基转移酶 Ｍ６Ａ 去甲基化酶 Ｍ６Ａ 甲基化阅读蛋白

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

ＡｔＭＴＡ
ＡｔＭＴＢ
ＡｔＦＩＰ３７
ＡｔＶＩＲ

ＡｔＨＡＫＡＩ

ＡｔＡＬＫＢＨ９Ｂ ＡｔＡＬＫＢＨ１０Ｂ

ＡｔＥＣＴ２
ＡｔＥＣＴ３
ＡｔＥＣＴ４

ＡｔＣＰＳＦ３０－Ｌ

Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ

ＢｎＦＩＰａ （ＢｎａＣ０８ｇ２５０２０Ｄ）
ＢｎＦＩＰｂ （ＢｎａＡ０７ｇ１６３２０Ｄ）
ＢｎＦＩＰｃ （ＢｎａＣ０６ｇ１５１００Ｄ）
ＢｎＦＩＰｄ （ＢｎａＡ０９ｇ３４０９０Ｄ）
ＢｎＭＴＡ１ （ＢｎａＣｎｎｇ２５３１０Ｄ）
ＢｎＭＴＡ２ （ＢｎａＡ０９ｇ２２３５０Ｄ）
ＢｎＭＴＢ１ （ＢｎａＡ０９ｇ２２７２０Ｄ）
ＢｎＭＴＢ２ （ＢｎａＣ０９ｇ２４７５０Ｄ）
ＢｎＶＩＲ（ＢｎａＡ０３ｇ２９１３０Ｄ）

ＢｎＨＡＫＡＩ（ＢｎａＣｎｎｇ０３８４０Ｄ）

ＢｎＡＬＫＢＨ１０Ｂ
（ＢｎａＡ０９ｇ０１１５０Ｄ）

ＢｎＡＬＫＢＨ９Ｂ１
（ＢｎａＡ０７ｇ０２３８０Ｄ）

ＢｎＡＬＫＢＨ９Ｂ２
（ＢｎａＣ０７ｇ０６９７０Ｄ）

ＢｎＥＣＴ２ａ
（ＢｎａＣｎｎｇ０１０４０Ｄ）

ＢｎＥＣＴ２ｂ
（ＢｎａＡ０３ｇ３２８３０Ｄ）

ＢｎＥＣＴ３
（ＢｎａＡ０５ｇ２５８４０Ｄ）

ＢｎＥＣＴ４
（ＢｎａＣ０３ｇ３７９５０Ｄ）

ＢｎＣＰＳＦ３０－Ｌ
（ＢｎａＣ０３ｇ５９７３０Ｄ）

　 　 在甘蓝型油菜中存在 １０ 个甲基转移酶组分，包
括 ４ 个与 ＡｔＦＩＰ３７ 同源的 ＢｎＦＩＰａ （ＢｎａＣ０８ｇ２５０２０Ｄ）、
ＢｎＦＩＰｂ （ＢｎａＣ０６ｇ１５１００Ｄ）、 ＢｎＦＩＰｃ （ＢｎａＡ０９ｇ３４０９０Ｄ）
和 ＢｎＦＩＰｄ （ＢｎａＡ０７ｇ１６３２０Ｄ） （氨基酸序列一致性

分别为 ９０％， ８９． ６％， ８８． ８％ 和 ８８． ７％）， ２ 个与

ＡｔＭＴＡ 同 源 的 ＢｎＭＴＡ１ （ ＢｎａＣｎｎｇ２５３１０Ｄ ） 和

ＢｎＭＴＡ２ （ ＢｎａＡ０９ｇ２２３５０Ｄ） （氨基酸序列一致性

分别为９５．８％和９５．５％），２ 个与 ＡｔＭＴＢ 同源的 ＢｎＭＴＢ１
（ ＢｎａＡ０９ｇ２２７２０Ｄ ） 和 ＢｎＭＴＢ２ （ ＢｎａＣ０９ｇ２４７５０Ｄ ）
（氨基酸序列一致性分别为９７．１％和 ９６．８％），１ 个与

ＡｔＶＩＲ 同源的 ＢｎＶＩＲ （ＢｎａＡ０３ｇ２９１３０Ｄ） （氨基酸序

列一 致 性 为 １００％）， １ 个 与 ＡｔＨＡＫＡＩ 同 源 的

ＢｎＨＡＫＡＩ（ＢｎａＣｎｎｇ０３８４０Ｄ）（ 氨基酸序列一致性为

９１．５％）（见图 ２）。 在甘蓝型油菜中含有 ３ 个 ｍ６Ａ
去甲 基 化 酶， 包 括 ２ 个 与 ＡｔＡＬＫＢＨ９Ｂ 同 源 的

ＢｎＡＬＫＢＨ９Ｂ１ （ＢｎａＡ０７ｇ０２３８０Ｄ）和 ＢｎＡＬＫＢＨ９Ｂ２
（ＢｎａＣ０７ｇ０６９７０Ｄ） （ 氨 基 酸 序 列 一 致 性 分 别 为

８８．１％和 ８８． ２％）， １ 个 与 ＡｔＡＬＫＢＨ１０Ｂ 同 源 的

ＢｎＡＬＫＢＨ１０Ｂ（ ＢｎａＡ０９ｇ０１１５０Ｄ） （氨基酸序列一

致性为 ９２．１％）（见图 ２）。 在甘蓝型油菜中含有 ４
个和 １ 个分别与 ＡｔＥＣＴ２ ／ ３ ／ ４ 和 ＡｔＣＰＳＦ３０ － Ｌ 同

源的ｍ６Ａ 甲基化阅读蛋白（见图 ２）。 这为进一步

研究ｍ６Ａ修饰在油菜生长发育中的功能奠定了

基础。

５　 ｍ６Ａ 修饰相关的数据库及分析方法

　 　 随着 ｍ６Ａ 测序技术的发展，越来越多的包含 ｍ６

Ａ 修饰信息转录组数据在各项研究中被公开发表。
而对于这些数据的整合与分析的需求促使各种类型

的 ｍ６Ａ 数据库随之出现，为科研人员提供了便利的

工具。
ｍ６Ａ 数据库有许多种类，其中一部分是针对转

录组 ｍ６Ａ 修饰位点的数据库，还有一部分数据库包

含 ｍ６Ａ 修饰相关的其他信息。 ｍ６Ａ⁃Ａｌｔａｓ 是一个用

于解开 ｍ６Ａ 表观转录组的综合数据库。 与现有其他

数据库相比，ｍ６Ａ⁃Ａｔｌａｓ 具有高可信度的 ｍ６Ａ 位点集

合，支持 ｍ６ Ａ 的查询、可视化、共享以及下游过程

（ＴＦ 结合、ＲＢＰ 结合、微小 ＲＮＡ 相互作用和剪接位

点）和其他已知 ＲＮＡ 修饰的注释信息［４２］。 ｍ６ Ａ
ＷＥＲ 靶基因数据库（ｍ６Ａ２Ｔａｒｇｅｔ）是一个获取有关

ＷＥＲ 及其靶标的相关信息的全面、便捷的平台。 它

集成了 ＷＥＲ 及其目标的基本信息还有来自权威站

点的基因注释信息。 此外，ｍ６Ａ２Ｔａｒｇｅｔ 还提供了有

关 ＷＥＲ 与其靶标之间关联的信息，例如蛋白质⁃
ＤＮＡ、蛋白质⁃ＲＮＡ 、蛋白质－蛋白质相互作用、基因

表达水平的变化、ｍ６Ａ 修饰水平或翻译效率和可变

剪接事件以及 ＷＥＲ 的扰动［４３］。 该数据库对 ｍ６ Ａ
研究领域的功能和机制研究起着积极的促进作用。
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ｍ６ＡＶａｒ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｍ６ａｖａｒ． ｒｅｎｌａｂ． ｏｒｇ ）是一个综

合数据库，其中包含可能影响 ｍ６Ａ 修饰的 ｍ６Ａ 相关

的变异。 该数据库搜集了多种来源的人类和小鼠的

ｍ６Ａ 相关变异，通过检查它们是否位于具有 ＲＢＰ 结

合位点以及 ｍｉＲＮＡ 靶点和剪接位点来进一步确认

其 ｍ６Ａ 修饰位点并进行注释、可视化和探索［４４］。 此

外，来自 ＧＷＡＳ 和 ＣｌｉｎＶａｒ 数据库的疾病相关数据

也被集成到 ｍ６ＡＶａｒ 中，这使得用户可以利用此数

据库探索 ｍ６Ａ 机制与疾病之间的潜在关系。 ｍ６Ａｖａｒ

现在已经更名为 ＲＭＶａｒ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｒｍｖａｒ．ｒｅｎｌａｂ．ｏｒｇ），
相比原来增加了更多种类的 ＲＮＡ 修饰变异的信

息［４５］ ，更方便研究者使用其探究表观遗传学与疾

病的关系。 与此类似的还有 ＲＭＢａｓｅ ｖ２．０ （ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｒｎａ．ｓｙｓｕ．ｅｄｕ．ｃｎ ／ ｒｍｂａｓｅ）。 这是一个整合了表观转

录组测序数据的综合数据库，用于探索 ＲＮＡ 的转

录后修饰及其与 ｍｉＲＮＡ 结合、疾病相关的单核苷

酸多态性 （ ＳＮＰ） 以及 ＲＮＡ 结合蛋白 （ＲＢＰ） 的

关系［４６］。

图 ２　 甘蓝型油菜和拟南芥 ｍ６Ａ 甲基转移酶、去甲基化酶及甲基化阅读蛋白进化分析

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ｍ６Ａ ｗｒｉｔｅｒｓ， ｅｒａｓｅｒｓ， ａｎｄ ｒｅａｄｅｒｓ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ ａｎｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ

６　 展　 望

　 　 迄今为止，科学家们陆续发现 ｍ６Ａ 修饰参与调

控植物胚胎发生、茎尖分生组织分化、毛状体以及维

管的正常发育。 同时，在调控植物开花时间，应对

病毒感染以及抗非生物胁迫方面也发挥重要作

用。 这些研究大多数都是表明 ｍ６Ａ 修饰影响植物

自身的生长发育，但是关于 ｍ６Ａ 修饰如何对外界

环境的变化做出响应，从而去调控植物的生长发

育过程，目前的研究还较少，因此，研究 ｍ６Ａ 修饰

水平与植物响应外界环境信号如光、温度等之间

的联系是未来的一个研究方向。 此外，ｍ６Ａ 修饰

编辑作为一种改变植物表观遗传的主要方式在作

物育种方面的潜力也逐渐受到人们的重视［３］ 。 因

此，进一步鉴定重要农作物的 ｍ６Ａ 修饰相关酶，可
为 ｍ６Ａ 修饰编辑提供新的特异靶点。
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Ｐｕｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃＤＮＡ ｃｌｏｎｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ＡｄｏＭｅｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｕｂ⁃
ｕｎｉｔ ｏｆ ｔｈｅ ｈｕｍａｎ ｍＲＮＡ （ Ｎ６ － ａｄｅｎｏｓｉｎｅ）⁃ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓ⁃
ｆｅｒａｓｅ［Ｊ］． ＲＮＡ， １９９７，３（１１）：１２３３－１２４７． ＤＯＩ：１０．１００２ ／
（ＳＩＣＩ）１０９７－０１３４（１９９７１１）２９：３＜３９１：：ＡＩＤ－ＰＲＯＴ１２＞３．
０．ＣＯ；２－Ｉ．

［７］ＬＩＵ Ｊ， ＹＵＥ Ｙ， ＨＡＮ Ｄ， ｅｔ ａｌ． Ａ ＭＥＴＴＬ３⁃ＭＥＴＴＬ１４ ｃｏｍ⁃
ｐｌｅｘ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｍａｍｍａｌｉａｎ ｎｕｃｌｅａｒ ＲＮＡ Ｎ６ ⁃ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈ⁃
ｙｌａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１４，１０（２）：９３－９５．
ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｃｈｅｍｂｉｏ．

［８］ＰＩＮＧ Ｘ， ＳＵＮ Ｂ， ＷＡＮＧ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｍａｍｍａｌｉａｎ ＷＴＡＰ ｉｓ ａ
ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ ｔｈｅ ＲＮＡ Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌ⁃
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ［ Ｊ］． Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１４，２４ （２）：１７７ － １８９．
ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｃｒ．２０１４．３．

［９］ＳＣＨＷＡＲＴＺ Ｓ， ＭＵＭＢＡＣＨ Ｍ Ｒ， ＪＯＶＡＮＯＶＩＣ Ｍ， ｅｔ ａｌ．
Ｐｅｒｔｕｒｂａｔｉｏｎ ｏｆ ｍ６ Ａ ｗｒｉｔｅｒｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｗｏ ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ
ｍＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ａｔ ｉｎｔｅｒｎａｌ ａｎｄ ５ ＇ ｓｉｔｅｓ ［ Ｊ ］． Ｃｅｌｌ
Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１４， ８（１）：２８４－ ２９６． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｃｅｌｒｅｐ．
２０１４．０５．０４８．

［１０］ＫＡＮ Ｌ， ＧＲＯＺＨＩＫ Ａ Ｖ， ＶＥＤＡＮＡＹＡＧＡＭ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ
ｍ６ Ａ ｐａｔｈｗａｙ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｓｅｘ ｄｅｔｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ
［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ， ２０１７， ８： １５７３７． ＤＯＩ： １０．
１０３８ ／ ｎｃｏｍｍｓ１５７３７．

［１１］ＨＩＬＦＩＫＥＲ Ａ， ＡＭＲＥＩＮ Ｈ， ＤＵＢＥＮＤＯＲＦＥＲ Ａ， ｅｔ ａｌ．
Ｔｈｅ ｇｅｎｅ ｖｉｒｉｌｉｚｅｒ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｆｅｍａｌｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐｌｉｃｉｎｇ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄ ｂｙ Ｓｘｌ， ｔｈｅ ｍａｓｔｅｒ ｇｅｎｅ ｆｏｒ ｓｅｘｕａｌ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｉｎ Ｄｒｏｓｏｐｈｉｌａ［ Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ （ Ｃａｍｂｒｉｄｇｅ， Ｅｎｇｌａｎｄ），
１９９５，１２１（２）：４０１７－ ４０２６． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ ｊ． １３６５－ ２３０３．
１９９５．ｔｂ００４９１．ｘ．

［１２］ＳＨＥＮ Ｌ， ＬＩＡＮＧ Ｚ， ＧＵ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃Ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ
ＲＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｈｏｏｔ ｓｔｅｍ ｃｅｌｌ ｆａｔｅ ｉｎ Ａｒａｂｉ⁃
ｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ Ｃｅｌｌ， ２０１６， ３８（２）： １８６－２００．
ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｄｅｖｃｅｌ．２０１６．０６．００８．

［１３］ＺＨＯＮＧ Ｓ， ＬＩ Ｈ， ＢＯＤＩ Ｚ， ｅｔ ａｌ． ＭＴＡ ｉｓ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ＲＮＡ ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌａｓｅ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ａ

ｈｏｍｏｌｏｇ ｏｆ ａ ｓｅｘ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｐｌｉｃｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ， ２００８，２０（５）：１２７８ － １２８８． ＤＯＩ：１０． １１０５ ／ ｔｐｃ． １０８．
０５８８８３．

［１４］ＲＵＺＩＣＫＡ Ｋ， ＺＨＡＮＧ Ｍ， ＣＡＭＰＩＬＨＯ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉ⁃
ｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｍ６ Ａ ｍＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｒｏｌｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ Ｅ３ ｕｂｉｑｕｉｔｉｎ
ｌｉｇａｓｅ ＨＡＫＡＩ ［ Ｊ ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１７， ２１５ （ １）：
１５７－１７２． ＤＯＩ：１０．１１１１ ／ ｎｐｈ．１４５８６．

［１５］ＪＩＡ Ｇ， ＦＵ Ｙ， ＺＨＡＯ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃Ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｉｎ ｎｕ⁃
ｃｌｅａｒ ＲＮＡ ｉｓ ａ ｍａｊｏｒ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｏｆ ｔｈｅ ｏｂｅｓｉｔｙ⁃ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ＦＴＯ［Ｊ］． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｈｅｍｉｃａｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， ７ （１２）：８８５－
８８７． ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｃｈｅｍｂｉｏ．６８７．

［１６］ＺＨＥＮＧ Ｇ， ＤＡＨＬ Ｊ Ａ， ＮＩＵ Ｙ， ｅｔ ａｌ． ＡＬＫＢＨ５ ｉｓ ａ ｍａｍ⁃
ｍａｌｉａｎ ＲＮＡ ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅ ｔｈａｔ ｉｍｐａｃｔｓ ＲＮＡ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
ａｎｄ ｍｏｕｓｅ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ， ２０１３， ４９ （ １）：
１８－２９． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｃｅｌ．２０１２．１０．０１５．

［１７］ＪＩＡ Ｇ， ＦＵ Ｙ， ＨＥ Ｃ． Ｒｅｖｅｒｓｉｂｌｅ ＲＮＡ ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌａ⁃
ｔｉｏｎ ｉｎ ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２０１３，
２９（２）：１０８－１１５． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｔｉｇ．２０１２．１１．００３．

［１８］ＤＵＡＮ Ｈ， ＷＥＩ Ｌ， ＺＨＡＮＧ Ｃ， ｅｔ ａｌ． ＡＬＫＢＨ１０Ｂ ｉｓ ａｎ
ＲＮＡ Ｎ６ ⁃Ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐ⁃
ｓｉｓ ｆｌｏｒａｌ ｔｒａｎｓｉｔｉｏｎ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１８， ２９ （２）：
２９９５－３０１１． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｔｉｇ．２０１２．１１．００３．

［１９］ＭＡＲＴÍＮＥＺ－ＰÉＲＥＺ Ｍ， ＡＰＡＲＩＣＩＯ Ｆ， ＬÓＰＥＺ⁃ＧＲＥＳＡ
Ｍ Ｐ， ｅｔ ａｌ． Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍ６ Ａ ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｍｏｄｕ⁃
ｌａｔｅｓ ｖｉｒａｌ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｌａｎｔ ｖｉｒｕｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｍ６Ａ ａｂｕｎｄａｎｃｅ
ｉｎ ｉｔｓ ｇｅｎｏｍｉｃ ＲＮＡｓ［ Ｊ］． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａ⁃
ｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１７， １１４ （ ４０）： １０７５５ － １０７６０．
ＤＯＩ： １０．１０７３ ／ ｐｎａｓ．１７０３１３９１１４．

［２０］ＷＡＮＧ Ｘ， ＺＨＡＯ Ｂ Ｓ， ＲＯＵＮＤＴＲＥＥ Ｉ Ａ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃
ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｍｅｓｓｅｎｇｅｒ ＲＮＡ ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］． Ｃｅｌｌ， ２０１５，１６１（６）：１３８８－１３９９． ＤＯＩ：１０．
１０１６ ／ ｊ．ｃｅｌｌ．２０１５．０５．０１４．

［２１］ＸＩＡＯ Ｗ， ＡＤＨＩＫＡＲＩ Ｓ， ＤＡＨＡＬ Ｕ， ｅｔ ａｌ． Ｎｕｃｌｅａｒ ｍ６Ａ
Ｒｅａｄｅｒ ＹＴＨＤＣ１ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｍＲＮＡ ｓｐｌｉｃｉｎｇ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｃｅｌｌ， ２０１６，６１（４）：５０７－５１９． ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｔｉｇ．２０１６．０３．
００６．

［２２］ＬＩ Ｄ，ＺＨＡＮＧ Ｈ， ＨＯＮＧ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｇｅｎｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉ⁃
ｃａｔｉｏｎ， ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙ⁃
ｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＹＴＨ ｄｏｍａｉｎ⁃ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ ＲＮＡ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ Ｒｉｃｅ ［ Ｊ ］． Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｐｏｒｔｅｒ， ２０１４，３２ （ ６）：１１６９ － １１８６． ＤＯＩ： １０．
１００７ ／ ｓ１１１０５－０１４－０７２４－２．

［２３］ＡＲＲＩＢＡＳ－ＨＥＲＮÁＮＤＥＺ Ｌ， ＢＲＥＳＳＥＮＤＯＲＦＦ Ｓ， ＨＡＮ⁃
ＳＥＮ Ｍ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ａｎ ｍ６Ａ⁃ＹＴＨ ｍｏｄｕｌｅ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｄｅｖｅｌｏｐ⁃
ｍｅｎｔａｌ ｔｉｍｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｔｈｅ
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１８， ３０（５）： ９５２－９６７． ＤＯＩ： １０．１１０５ ／ ｔｐｃ．
１７．００８３３．

［２４］ＷＥＩ Ｌ， ＳＯＮＧ Ｐ， ＷＡＮＧ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｍ６Ａ ｒｅａｄｅｒ ＥＣＴ２
ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｂｙ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｍＲＮＡ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１８， ３０（５）： ９６８－
９８５． ＤＯＩ： １０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１７．００９３４．

［２５］ＳＣＵＴＥＮＡＩＲＥ Ｊ， ＤＥＲＡＧＯＮ Ｊ， ＪＥＡＮ Ｖ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ＹＴＨ
ｄｏｍａｉｎ ｐｒｏｔｅｉｎ ＥＣＴ２ ｉｓ ａｎ ｍ６Ａ ｒｅａｄｅｒ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｎｏｒｍａｌ

５３第 １ 期 李鑫，等：ｍ６Ａ 修饰在植物生长发育和抗逆境胁迫中的功能



ｔｒｉｃｈｏｍｅ ｂｒａｎｃｈｉｎｇ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ［ Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，
２０１８， ３０（５） ： ９８６－１００５． ＤＯＩ： １０．１１０５ ／ ｔｐｃ．１７．００８５４．

［２６］ＨＯＵ Ｙ， ＳＵＮ Ｊ， ＷＵ Ｂ， ｅｔ ａｌ． ＣＰＳＦ３０⁃Ｌ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｃｏｇ⁃
ｎｉｔｉｏｎ ｏｆ ｍＲＮＡ ｍ６Ａ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ａｌｔｅｒｎａｔｉｖｅ ｐｏｌｙ⁃
ａｄｅｎｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｉｔｒａｔｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ， ２０２１， １４ （４）： ６８８－
６９９． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｐ．２０２１．０１．０１３．

［２７］ＳＯＮＧ Ｐ， ＹＡＮＧ Ｊ， ＷＡＮＧ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｎ６ －
ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｒｅａｄｅｒ ＣＰＳＦ３０⁃Ｌ ｒｅｃｏｇｎｉｚｅｓ ＦＵＥ ｓｉｇｎａｌｓ
ｔｏ ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｏｌｙａｄｅｎｙｌａｔｉｏｎ ｓｉｔｅ ｃｈｏｉｃｅ ｉｎ ｌｉｑｕｉｄ⁃ｌｉｋｅ
ｎｕｃｌｅａｒ ｂｏｄｉｅｓ［Ｊ］． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔ， ２０２１， １４ （４）： ５７１－
５８７． ＤＯＩ： １０．１０１６ ／ ｊ．ｍｏｌｐ．２０２１．０１．０１４．

［２８］ＶＥＳＰＡ Ｌ， ＶＡＣＨＯＮ Ｇ， ＢＥＲＧＥＲ Ｆ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ Ｉｍｍｕ⁃
ｎｏｐｈｉｌｉｎ⁃ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ ＡｔＦＩＰ３７ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｉｓ
ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｒｉｃｈｏｍｅ
ｅｎｄｏｒｅｄｕｐｌｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００４， １３４ （４）：
１２８３－１２９２． ＤＯＩ： １０．１１０４ ／ ｐｐ．１０３．０２８０５０．

［２９］ＢＯＤＩ Ｚ， ＺＨＯＮＧ Ｓ， ＭＥＨＲＡ Ｓ， ｅｔ ａｌ． Ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌ⁃
ａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍＲＮＡ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ３ ＇ｅｎｄ
ａｎｄ ｒｅｄｕｃｅｄ ｌｅｖｅｌｓ ｃａｕｓｅ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｄｅｆｅｃｔｓ［Ｊ］． Ｆｒｏｎ⁃
ｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１２， ３ （４８）： １－ １０． ＤＯＩ： １０．
３３８９ ／ ｆｐｌｓ．２０１２．０００４８．

［３０］ＴＺＡＦＲＩＲ Ｉ，ＰＥＮＡ －ＭＵＲＡＬＬＡ Ｒ， ＤＩＣＫＥＲＭＡＮ Ａ， ｅｔ
ａｌ． Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｅｍｂｒｙｏ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ
ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００４， １３５ （ ３）：
２０６－１２２０． ＤＯＩ： １０．１１０４ ／ ｐｐ．１０４．０４５１７９．

［３１］ＺＨＡＮＧ Ｆ， ＺＨＡＮＧ Ｙ， ＬＩＡＯ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ
ＲＮＡ Ｎ６⁃ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ ＯｓＦＩＰ ｒｅｇｕ⁃
ｌａｔｅｓ ｅａｒｌｙ ｄｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓ ｉｎ ｒｉｃｅ［Ｊ］． ＰＬＯＳ
Ｇｅｎｅｔｉｃｓ， ２０１９， １５ （５）： ｅ１００８１２０． ＤＯＩ： １０．１３７１ ／ ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ．ｐｇｅｎ．１００８１２０．

［３２］ＬＩ Ｙ， ＷＡＮＧ Ｘ， ＬＩ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ⁃ｗｉｄｅ Ｎ６⁃
ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｒｉｃｅ ｃａｌｌｕｓ ａｎｄ ｌｅａｆ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ
ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｏｆ ｔｉｓｓｕｅ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｃｏｍｐｅｔｉｔｏｒｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｅｌｅｃｔｉｖｅ
ｍＲＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ［Ｊ］． ＲＮＡ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１４， １１ （ ９）：
１１８０－１１８８． ＤＯＩ： １０．４１６１ ／ ｒｎａ．３６２８１．

［３３］ＡＲＲＩＢＡＳ－ＨＥＲＮÁＮＤＥＺ Ｌ， ＳＩＭＯＮＩＮＩ Ｓ， ＨＡＮＳＥＮ Ｍ
Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｒｅｃｕｒｒｅｎｔ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｍ６Ａ⁃ＥＣＴ２ ／ ＥＣＴ３ ／
ＥＣＴ４ ａｘｉｓ ｉｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｏｆ ｃｅｌｌ ｐｒｏｌｉｆｅｒａｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ
ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］． Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ２０２０， １４７ （ １４ ）：
ｄｅｖ１８９１３４． ＤＯＩ： １０．１２４２ ／ ｄｅｖ．１８９１３４．

［３４］ＳＩＭＰＳＯＮ Ｇ Ｇ， ＢＡＲＴＯＮ Ｇ Ｊ， ＰＡＲＫＥＲ Ｍ Ｔ， ｅｔ ａｌ．
Ｎａｎｏｐｏｒｅ ｄｉｒｅｃｔ ＲＮＡ ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ ｍａｐｓ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｅｐｉｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ［ Ｊ］． ｂｉｏＲｘｉｖ， ２０１９，
ＤＯＩ １０．１１０１ ／ ７０６００２．

［３５］ＺＨＯＵ Ｌ， ＴＩＡＮ Ｓ， ＱＩＮ Ｇ． ＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌｏｍｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｍ６

Ａ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ＤＮＡ ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅ ｇｅｎｅ ＳｌＤＭＬ２
ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ［ Ｊ ］． Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１９，

２０（１５６）：１－２３． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１３０５９－０１９－１７７１－７．
［３６］ＺＨＯＵ Ｌ， ＴＡＮＧ Ｒ， ＬＩ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ＲＮＡ

ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓｔｒａｗｂｅｒｒｙ ｆｒｕｉｔ ｒｉｐｅｎｉｎｇ ｉｎ ａｎ ＡＢＡ⁃
ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｍａｎｎｅｒ［Ｊ］． Ｇｅｎｏｍｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２１， ２２（１８６）：
１－３２． ＤＯＩ： １０．１１０１ ／ ２０２１．０３．０４．４３３８７５．

［３７］ＬＩ Ｚ， ＳＨＩ Ｊ， ＹＵ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌ⁃ａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｌｅｖｅｌ ｉｎ
Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｏｂａｃｃｏ ｍｏｓａｉｃ
ｖｉｒｕｓ［Ｊ］． Ｖｉｒｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１８， １５ （８７）： １－１０． ＤＯＩ：
１０．１１８６ ／ ｓ１２９８５－０１８－０９９７－４．

［３８］ＡＮＤＥＲＳＯＮ Ｓ Ｊ， ＫＲＡＭＥＲ Ｍ Ｃ， ＧＯＳＡＩ Ｓ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃
Ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｉｎｈｉｂｉｔｓ ｌｏｃａｌ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅｏｌｙｔｉｃ ｃｌｅａｖａｇｅ ｔｏ
ｓｔａｂｉｌｉｚｅ ｍＲＮＡｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［ Ｊ］． Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１８，
２５ （１）：１１４６－１１５７． ＤＯＩ：１０．１１８６ ／ ｓ１２９８５－０１８－０９９７－４．

［３９］ＺＨＥＮＧ Ｈ， ＳＵＮ Ｘ， ＬＩ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌａｄ⁃
ｅｎｏｓｉｎｅ ｒｅｖｅａｌｓ ａ ｎｅｗ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｔｈｅ
ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｓｏｒｇｈｕｍ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０２１，
３０４ （ １１０８０１）： １ － １４． ＤＯＩ： １０． １０１６ ／ ｊ． ｐｌａｎｔｓｃｉ． ２０２０．
１１０８０１．

［４０］ＭＩＡＯ Ｚ， ＺＨＡＮＧ Ｔ， ＱＩ Ｙ， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＲＮＡ
Ｎ６ ⁃ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ ｍｅｔｈｙｌｏｍｅ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｇｅｎｏｍｉｃ ｄｕｐｌｉ⁃
ｃａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２０２０， １８２（１）：３４５ － ３６０．
ＤＯＩ：１０．１１０４ ／ ｐｐ．１９．００３２３．

［４１］ＨＵ Ｊ， ＣＡＩ Ｊ， ＰＡＲＫ Ｓ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｎ６ ⁃Ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ
ｍＲＮＡ ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｉｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｏｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０２１，１０６（６）：１７５９－
１７７５． ＤＯＩ： １０．１１１１ ／ ｔｐｊ．１５２７０．

［４２］ＴＡＮＧ Ｙ， ＣＨＥＮ Ｋ， ＳＯＮＧ Ｂ， ｅｔ ａｌ． ｍ６Ａ⁃Ａｔｌａｓ： ａ ｃｏｍ⁃
ｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅｂａｓｅ ｆｏｒ ｕｎｒａｖｅｌｉｎｇ ｔｈｅ Ｎ６－ｍｅｔｈｙｌａｄ⁃
ｅｎｏｓｉｎｅ （ ｍ６Ａ ） ｅｐｉｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ［ Ｊ ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ
Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０２１， ４９： Ｄ１３４ －Ｄ１４３． ＤＯＩ： １０． １０９３ ／ ｎａｒ ／
ｇｋａａ６９２．

［４３］ＤＥＮＧ Ｓ， ＺＨＮＡＧ Ｈ， ＺＨＵ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｍ６Ａ２Ｔａｒｇｅｔ： ａ ｃｏｍ⁃
ｐｒｅｈｅｎｓｉｖｅ ｄａｔａｂａｓｅ ｆｏｒ ｔａｒｇｅｔｓ ｏｆ ｍ６Ａ ｗｒｉｔｅｒｓ， ｅｒａｓｅｒｓ ａｎｄ
ｒｅａｄｅｒｓ［Ｊ］． Ｂｒｉｅｆｉｎｇｓ ｉｎ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０２０， ２２（３）： １－
１１． ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｂｉｂ ／ ｂｂａａ０５５．

［４４］ＺＨＥＮＧ Ｙ， ＮＩＥ Ｐ， ＰＥＮＧ Ｄ， ｅｔ ａｌ． ｍ６ＡＶａｒ： ａ ｄａｔａｂａｓｅ
ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｎｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｍ６Ａ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎ ［ Ｊ］．
Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１７， ４６： Ｄ１３９ －Ｄ１４５． ＤＯＩ：
１０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋｘ８９５．

［４５］ＬＵＯ Ｘ， ＬＩ Ｈ， ＬＩＡＮＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ． ＲＭＶａｒ： ａｎ ｕｐｄａｔｅｄ ｄａｔａ⁃
ｂａｓｅ ｏｆ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｖａｒｉａｎｔｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＲＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ
［Ｊ］． Ｎｕｃｌｅｉｃ Ａｃｉｄｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０２０， ４９： Ｄ１４０５－Ｄ１４１２．
ＤＯＩ： １０．１０９３ ／ ｎａｒ ／ ｇｋａａ８１１．

［４６］ＸＵＡＮ Ｊ， ＳＵＮ Ｗ， ＬＩＮ Ｐ， ｅｔ ａｌ． ＲＭＢａｓｅ ｖ２．０： ｄｅｃｉｐｈｅ⁃
ｒｉｎｇ ｔｈｅ ｍａｐ ｏｆ ＲＮＡ ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｒｏｍ ｅｐｉｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ
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