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　　摘要：植物在其生长过程中会不可避免地遭遇多种环境挑战，包括生物胁迫和非生物胁迫，这些因素显著限制了
植物的生长并影响作物产量。在这些不利条件下，精确调控应激响应ＲＮＡ的命运和功能对于植物的存活与适应至关

重要。近期研究表明，ＲＮＡ修饰在基因表达、稳定性和翻译效率等方面起着重要作用。其中，Ｎ６－甲基腺苷（Ｎ６－

ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ，ｍ６Ａ）修饰作为真核生物ｍＲＮＡ中最普遍的内部修饰，对转录后调控发挥着关键作用。ｍ６Ａ修饰是

一个动态可逆的过程，涉及甲基转移酶（编码器，ｗｒｉｔｅｒ）、去甲基化酶（消码器，ｅｒａｓｅｒ）和 ｍ６Ａ识别蛋白（读码器，

ｒｅａｄｅｒ）的协同作用。随着研究技术的不断发展，特别是高通量测序技术和 ｍ６Ａ特异性免疫沉淀测序（ｍ６Ａ－Ｓｅｑ）的

应用，植物在响应各种胁迫时ｍＲＮＡ的ｍ６Ａ修饰分布和模式逐渐明晰。本文综述了近年来 ｍ６Ａ修饰及其在植物应

激响应中的动态、分布、调控和生物学功能方面的研究进展。这不仅加深了对 ｍ６Ａ修饰在植物响应外界不良环境中
调控机制的理解，而且为开发新型耐胁迫作物品种提供了理论基础。
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　　全球气候变化导致了对植物有害的环境条件，
这些变化可能显著阻碍植物生长并降低全球农作

物产量。特别是在不断变化的环境中，植物常遭遇

各种非生物胁迫（如干旱、盐害、温度变化和重金属

污染）以及生物胁迫（如病原菌侵染和昆虫攻

击）［１］。因此，植物已进化出多种策略来有效地应

对各种环境压力，并在逆境中生存下来。例如，与

应激反应相关的基因在转录和转录后水平上经历

了精确的重编程［２］。在应激条件下，一种高效的转

录后调控机制迅速调节ＲＮＡ的水平和状态，这一过
程类似于表观遗传调控［３］。这种调控涉及复杂的

分子机制，其中ＲＮＡ修饰起着至关重要的作用。近
期的研究表明，ＲＮＡ修饰在表观转录调控中扮演着
关键角色，其通过在转录后水平调节ＲＮＡ代谢来影
响基因表达［４－５］。特别是，Ｎ６－甲基腺苷（Ｎ６－

ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ，ｍ６Ａ）修饰，作为大多数真核生物
ｍＲＮＡ中最关键的内部修饰，不仅广泛存在于 ＲＮＡ
（包括 ｍＲＮＡ、ｔＲＮＡ、ｍｉＲＮＡ和长链非编码 ＲＮＡ）
中，还参与多种 ＲＮＡ代谢过程，如核细胞质输出、
ＲＮＡ稳定性调控、ｐｒｅ－ｍＲＮＡ剪接和初级 ｍｉＲＮＡ
的加工等，约占ＲＮＡ甲基化修饰总量的８０％［６］。

自２０世纪７０年代首次发现 ｍ６Ａ修饰以来，研
究已确认它存在于包括细菌、病毒以及各种真核生

物（如植物、真菌和哺乳动物）的 ｍＲＮＡ中［７］。然

而，到目前为止，大多数 ｍ６Ａ修饰研究主要集中在
人类和其他哺乳动物上，而在植物中的研究相对较

少，尤其是在植物响应胁迫中的研究更少。本文综

述了 ｍ６Ａ修饰在植物响应逆境胁迫中的最新研究
进展，并探讨了目前研究存在的问题，以期更加全

面地揭示 ｍ６Ａ修饰在植物响应逆境胁迫中的复杂
调控机制。

１　ｍ６Ａ修饰的生物学机制

ｍ６Ａ修饰是一个动态可逆的修饰过程，通过甲
基转移酶（编码器，ｗｒｉｔｅｒ）、去甲基化酶（消码器，
ｅｒａｓｅｒ）和ｍ６Ａ识别蛋白（读码器，ｒｅａｄｅｒ）组成的复
杂网络进行动态写入、擦除和读取，影响 ｍＲＮＡ的
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前体剪接、出核、稳定性、翻译效率等［８］。初步研究

表明，ｍ６Ａ甲基组的变化可以显著影响植物对干
旱、盐碱和温度等胁迫的响应，其通过调节编码关

键应激响应蛋白的 ｍＲＮＡ的稳定性和翻译来实现。
例如，ｍ６Ａ修饰模式的改变已被证明影响水分平
衡、离子平衡和温度适应等方面的转录本丰度和

功能［９］。

１．１　ｍ６Ａ甲基转移酶
ｍ６Ａ修饰过程由ｍ６Ａ甲基转移酶介导完成，这

些ｍ６Ａ甲基转移酶通常以高度保守的复合体形式
发挥功能。在哺乳动物中，主要的甲基转移酶包括

ＭＥＴＴＬ３、ＭＥＴＴＬ１４和 ＷＴＡＰ等，其中 ＭＥＴＴＬ３和
ＭＥＴＴＬ１４形成复合体共同执行甲基化功能，而
ＷＴＡＰ则发挥调节作用。这些酶通过在 ＲＮＡ的特
定腺苷残基上添加甲基团，调节各种ＲＮＡ分子的命
运和功能，并参与多种生物学过程，如细胞分化、发

育调控、免疫反应和肿瘤发展［１０－１１］。例如，Ｘｕ等研
究发现 ＭＥＴＴＬ３影响骨髓间充质干细胞（ｂｏｎｅ
ｍａｒｒｏｗｍｅｓｅｎｃｈｙｍａｌｓｔｅｍｃｅｌｌｓ，ＢＭＳＣ）的成骨分化
能力；在 ＢＭＳＣ中敲除 ＭＥＴＴＬ３基因会减少血管内

皮生长因子 Ａ（ｖａｓｃｕｌａｒｅｎｄｏｔｈｅｌｉａｌｇｒｏｗｔｈｆａｃｔｏｒＡ，
ＶＥＧＦＡ）的２种剪接变体的 ｍＲＮＡ表达。此外，还
发现ＭＥＴＴＬ１４在少突胶质细胞谱系细胞的成熟中
发挥关键调控作用，缺失ＭＥＴＴＬ１４基因会导致这些
细胞中多种ＲＮＡ转录本的异常剪接［１２］。

在植物中，ＭＴＡ（ＭＥＴＴＬ３同源蛋白）和 ＭＴＢ
（ＭＥＴＴＬ１４同源蛋白）是甲基转移酶的核心亚基，另
外３个元件（包括 ＦＩＰ３７、ＶＩＲ和 ＨＡＫＡＩ）形成了
ｍ６Ａ沉积完全或部分必需的 ｗｒｉｔｅｒ复合物［１３－１４］（图

１）。最近研究发现，ＦＩＯＮＡ１（ＭＥＴＴＬ１６同源蛋白）
和ＥＤＭ２（ｅｎｈａｎｃｅｄｄｏｗｎｙｍｉｌｄｅｗ２）也是植物 ｍ６Ａ
甲基转移酶［１５－１６］（图１）。Ｚｈａｎｇ等研究发现，小麦
中的ＴａＭＴＢ（ＭＥＴＴＬ１４同源蛋白）作为ｍ６Ａ甲基转
移酶，通过正向调节小麦植物中特定区域的 ｍ６Ａ修
饰水平，从而促进小麦黄矮病毒（ｗｈｅａｔｙｅｌｌｏｗ
ｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ，ＷＹＭＶ）的侵染［１７］。此外，Ｂｈａｔ等的
研究表明，在拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ）中，ＭＴＡ对多种编
码和非编码ＲＮＡ进行 ｍ６Ａ修饰，ＭＴＡ缺失突变体
表现出ｍｉＲＮＡ水平降低但原 ｍｉＲＮＡ转录物（ｐｒｉ－
ｍｉＲＮＡ）积累增加的特征［１８］。

１．２　ｍ６Ａ去甲基化酶
作为消码器的去甲基化酶主要功能是识别ｍ６Ａ

修饰并将其从ＲＮＡ分子上去除，其与甲基转移酶协
同作用，共同调控ｍ６Ａ修饰的动态可逆变化。在哺
乳动物中，已知的ｍ６Ａ去甲基转移酶主要包括肥胖
相关蛋白（ＦＴＯ）和 ＡＬＫＢ家族蛋白［２１］。ＦＴＯ是最
早被发现的ｍ６Ａ去甲基转移酶，属于 ＡＬＫＢ相关的
非血红素铁和α－酮戊二酸依赖性氧化酶家族，不
仅在肥胖相关疾病中发挥关键作用，而且还影响多

种癌症的发生、发展和预后，如急性髓性白血病、乳

腺癌、肝癌和肺癌。此外，ＦＴＯ还显示与免疫和病
毒感染密切相关［２２］。ＡＬＫＢＨ５作为 ＡＬＫＢ家族蛋
白的一员，是继ＦＴＯ之后发现的另一种ｍ６Ａ去甲基
转移酶［２３］。尽管它在结构上与 ＦＴＯ相似，但在组
织分布和功能上表现出明显差异。ＡＬＫＢＨ５在癌细
胞中通过修饰ＲＮＡ上的ｍ６Ａ来动态调控基因表达
和细胞内代谢分子，Ｃｈｅｎ等的研究表明，抑制
ＡＬＫＢＨ５的表达可以显著抑制胃癌细胞的增殖和转
移潜力，并诱导细胞走向死亡［２４］。

目前，植物中鉴定到的ｍ６Ａ去甲基化酶主要属
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于依赖Ｆｅ（Ⅱ）／α－酮戊二酸的ＡＬＫＢ家族双加氧
酶，比如 ＡＬＫＢＨ９Ｂ和 ＡＬＫＢＨ１０Ｂ［２５－２６］（图 １）。
Ｍａｒｔíｎｅｚ－Ｐéｒｅｚ等研究发现，ＡＬＫＢＨ９Ｂ参与了苜蓿
花叶病毒（ａｌｆａｌｆａｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ，ＡＭＶ）在植物体内的
系统性侵染过程，它的缺失可能会影响病毒对植物的

系统性致病力［２７］。同样，Ｔａｎｇ等探讨了 ＡＬＫＢＨ１０Ｂ
在拟南芥种子萌发过程中对脱落酸（ａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄ，
ＡＢＡ）反应的调节作用，研究发现，ＡＬＫＢＨ１０Ｂ能够调
节植物对ＡＢＡ的敏感性，进而影响种子的萌发率和
发育；此外，ＡＬＫＢＨ１０Ｂ还在对抗逆境应答（如盐分和
渗透压应激）中扮演着重要角色［２８］。

１．３　ｍ６Ａ识别蛋白
ｍ６Ａ修饰需要招募一种特定的 ＲＮＡ结合蛋白

（作为读码器的ｍ６Ａ识别蛋白），该蛋白通过直接识
别并结合到ｍ６Ａ修饰的ｍＲＮＡ上，进而改变ｍＲＮＡ
代谢过程来转导其下游调节作用，从而实现对

ｍＲＮＡ的生物学调控功能［２９］（图１）。截至目前，仅
鉴定出了少量ｍ６Ａ识别蛋白（如ＥＣＴ２和ＣＰＳＦ３０－
Ｌ），而且这些蛋白的功能还有待研究［１３］（图１）。利
用甲醛交联和免疫沉淀技术（ｆｏｒｍａｌｄｅｈｙｄｅｃｒｏｓｓ－
ｌｉｎｋｉｎｇａｎｄｉｍｍｕｎｏｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ，ＦＡ－ＣＬＩＰ），Ｗｅｉ等
鉴定出拟南芥 ＹＴＨ结构域家族蛋白 ＥＣＴ２是一个
ｍ６Ａ识别蛋白，并揭示了其在维持正常绒毛形态中
的ｍ６Ａ修饰结合功能的重要性；该研究发现，ＥＣＴ２
主要结合于目标基因的３′非翻译区（３′ＵＴＲ），在核
内３′ＵＴＲ加工和细胞质中 ｍＲＮＡ稳定性的调控中
起着双重作用；此外，缺失ＥＣＴ２基因会加速与绒毛
形态生成相关的３种 ｍＲＮＡ的降解，进而影响绒毛
分支的形成［３０］。Ｈｕｎｔ的研究揭示了在拟南芥中，
ＣＰＳＦ３０－Ｌ蛋白直接参与连接 ｍＲＮＡ聚腺苷酸化
与ｍ６Ａ修饰，并阐明了其在调节 ｍＲＮＡ代谢过程
中，尤其是在维持ｍＲＮＡ稳定性和调控方面扮演着
重要角色［３１］。

综上所述，ｍ６Ａ修饰通过 ｍ６Ａ甲基转移酶、
ｍ６Ａ去甲基化酶和ｍ６Ａ识别蛋白的协同作用，构建
了一个复杂而精细的调控网络，深刻影响着ＲＮＡ的
代谢过程和细胞的生物学功能。ｍ６Ａ修饰及其相关
因子的进一步研究，尤其是在植物对逆境响应机制的

理解方面，将有助于揭示植物生长发育和逆境适应的

分子机制，为作物改良和逆境管理提供新的策略。

２　ｍ６Ａ修饰在植物响应胁迫中的功能研究

２．１　非生物胁迫响应
在植物生物学领域，关于ｍ６Ａ修饰的研究已成

为一个关键的研究领域，特别是在理解植物如何响

应胁迫方面。在胁迫条件下，对不同植物的 ｍ６Ａ甲
基组进行鉴定和定位的研究已取得重要进展，这为

深入研究这种修饰机制铺平了道路。随着模式植

物中ｍ６Ａ甲基转移酶、去甲基化酶和识别蛋白的鉴
定与表征，越来越多的研究开始聚焦于ｍ６Ａ修饰如
何调节植物对非生物和生物胁迫的响应。虽然不

同植物间 ｍ６Ａ修饰的总体模式显示出一定的保守
性，但在面对不同胁迫时，植物体内 ｍ６Ａ修饰水平
和分布却表现出动态的调节特性［３２］。

２．１．１　干旱胁迫响应　ｍ６Ａ修饰在植物响应干旱
胁迫中的复杂作用，凸显了其在适应环境挑战中的

精细调节机制。目前，许多研究已经揭示了 ｍ６Ａ修
饰如何通过多种方式在不同植物中提升其抗旱性

能。例如，Ｈｏｕ等研究发现，在苹果树（ａｐｐｌｅｔｒｅｅ）
上ｍ６Ａ甲基转移酶 ＭｄＭＴＡ对抗旱能力有增强作
用，其通过调整ｍＲＮＡ稳定性和翻译效率来发挥作
用，尤其是那些与木质素沉积和活性氧（ｒｅａｃｔｉｖｅ
ｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓ，ＲＯＳ）清除有关的基因。这种分子层
面的调节不仅加强了植物的结构完整性，也提升了

其对抗氧化压力的能力［３３］。此外，Ｍａｏ等的研究揭
示了在我国特有的苹果属海棠［Ｍａｌｕｓｐｒｕｎｉｆｏｌｉａ
（Ｗｉｌｌｄ．）Ｂｏｒｋｈ］中ｍ６Ａ修饰模式与关键ＲＮＡ处理
和应激响应基因功能之间的关系，表明ｍ６Ａ修饰在
干旱条件下具有更广泛的调节作用［３４］。

ｍ６Ａ修饰的调节作用也在西瓜中被发现，Ｈｅ等
鉴定出ｍ６Ａ甲基转移酶ＣｌＭＴＢ，并发现在干旱胁迫
条件下，ＣｌＭＴＢ基因的表达略微增加。值得注意的
是，在烟草（ｔｏｂａｃｃｏ）中过表达ＣｌＭＴＢ基因不仅显著
增强了其抗氧化系统的活性，减轻了干旱对光合作

用的影响，还调整了与应激响应相关的基因表达，

有效 提 升 了 抗 旱 能 力［３５］。在 杨 树 （Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｔｒｉｃｈｏｃａｒｐａ）中，Ｌｕ等发现 ｍ６Ａ甲基转移酶 ＰｔｒＭＴＡ
在毛状体和根系发育中起关键作用，并通过这种机

制参与抗旱反应。具体而言，过表达 ＰｔｒＭＴＡ基因
的杨树相比野生型表现出更密集的毛状体和更发

达的根系，从而拥有更强的抗旱能力［３６］。同样，在

水稻（ｒｉｃｅ）和马铃薯（ｐｏｔａｔｏ）中，过表达去甲基化酶
基因ＦＴＯ能够有效地刺激根分生组织细胞的增殖
和分蘖芽的形成，并提高光合作用效率，显著增强

植物对干旱条件的耐受性［３７］。

值得注意的是，虽然这些酶都属于 ｍ６Ａ去甲基
化酶，但对ｍ６Ａ修饰的影响在不同植物中表现出显
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著的差异。例如，在棉花（ｃｏｔｔｏｎ）中，ｍ６Ａ修饰主要
在３′ＵＴＲ，通过调节关键基因 ｍＲＮＡ丰度来提高抗
旱性［３８］。相比之下，Ｚｈａｎｇ等在沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ
ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓＬｉｎｎ．）的研究中发现，干旱胁迫下 ｍ６Ａ
修饰水平呈下降趋势，并且这一变化与 ｍＲＮＡ丰度
呈正相关，特别是在参与ＡＢＡ生物合成路径的基因
中。此外，该研究还发现沙棘中３种 ｍ６Ａ去甲基酶
基因（ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｂ、ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｃ和 ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｄ）
在干旱条件下表达量显著增加，这可能是 ｍ６Ａ修饰
水平下降的主要原因［３９］。这种相反的关系加上特

定ｍ６Ａ去甲基酶基因表达的增加，强调了ｍ６Ａ修饰
与植物应激反应之间复杂的相互作用。为进一步

探索抗旱机制，Ｌｕｏ等研究了小米（Ｓｅｔａｒｉａｉｔａｌｉｃａ），
并揭示了 ＹＴＨ家族基因 ＳｉＹＴＨ１（一种编码 ｍ６Ａ识
别蛋白的基因）对抗旱性的积极调控。这种ｍ６Ａ识
别蛋白不仅增强了植物的抗旱能力，还微调了植物

的应激反应机制，包括气孔关闭和ＲＯＳ清除［４０］。

以上这些研究发现凸显了 ｍ６Ａ修饰在增强植
物对干旱胁迫的耐受性方面所扮演的多重角色。

通过调节复杂的分子网络，ｍ６Ａ修饰影响植物的关
键生理和生化途径，不仅提供了关于改进作物抗旱

性的潜在遗传和生物技术策略的深刻洞见，还为作

物品种的遗传改良和生物技术应用指明了方向。

具体而言，通过增强作物中ｍ６Ａ甲基转移酶的表达
或调节特定的去甲基酶和识别蛋白的活性，可以精

确调控与干旱响应相关的基因的表达，如通过改善

水分吸收能力、提高渗透调节能力、增强抗氧化防

御系统以及优化气孔开闭来增强植物的抗旱能力。

此外，通过生物技术手段，如基因编辑技术ＣＲＩＳＰＲ／
Ｃａｓ９，可以精确修改植物基因组中的特定位点，从而
提高作物的抗旱性。这种对 ｍ６Ａ修饰作用的深入
理解，为在挑战性环境条件下保持作物生产力的创

新农业实践提供了新的途径。

２．１．２　盐胁迫响应　ｍ６Ａ修饰在增强植物对盐碱
胁迫的抵抗力方面起着至关重要的作用。Ｚｈｅｎｇ等
通过比较２种耐盐性不同的高粱基因型（盐耐受型
Ｍ－８１Ｅ和盐敏感型 Ｒｏｍａ），展示了 ｍ６Ａ修饰的重
要性。该研究发现，在胁迫条件下，一些与盐耐受

性相关的转录本上的 ｍ６Ａ修饰增加，尤其是在
Ｒｏｍａ品种中。这表明了ｍ６Ａ修饰与增强ｍＲＮＡ稳
定性之间的重要联系，其有助于提高高粱对盐胁迫

的响应能力［４１］。Ｗａｎｇ等进一步利用 ｍ６Ａ－Ｓｅｑ技
术，探索了ｍ６Ａ修饰在水稻对盐胁迫响应中表观转

录组的调控作用。该研究表明，ｍ６Ａ修饰可能通过
在不同组织中特异性地调节转录、ＲＯＳ平衡和生长
素信号传导来介导水稻的盐耐受性［４２］。同样，Ｃｈｅｎ
等对水稻品种日本晴在盐胁迫条件下的根部进行

了转录组范围内的ｍ６Ａ分析，发现盐处理后共鉴定
出１８１１５个 ｍ６Ａ修饰峰和１２５１６个基因；研究还
发现，ｍ６Ａ修饰的盐应答基因，如 ＨＡＫ４、ＣＩＰＫ０６、
ＲＢＯＨＨ、Ｍｙｂ１０和ＥＲＦ０６７等，可能涉及转录调控和
多种钙、ＡＢＡ和 ＲＯＳ信号途径［４３］。此外，Ｗａｎｇ等
在棉花中进行了转录组范围的ｍ６Ａ修饰分析，并比
较了正常和盐胁迫处理下棉花根组织的 ｍ６Ａ修饰
图谱。该研究发现，棉花中的 ＹＴＨ域基因 ＧｈＥＣＴ６
在抵御盐胁迫中起到了重要作用，在盐胁迫后，

ＧｈＥＣＴ６基因的表达显著增加，而沉默该基因则降
低了棉花对盐胁迫的耐受性［４４］。

在甜菜（Ｂｅｔａｖｕｌｇａｒｉｓ）中，Ｌｉ等研究发现 ｍ６Ａ
修饰通过控制 ｍＲＮＡ稳定性来调节与盐耐受性相
关的基因表达，从而增强甜菜的盐耐受性［４５］。在拟

南芥中，Ｃａｉ等发现的 ｍ６Ａ甲基转移酶 ＦＩＯＮＡ１是
盐胁迫响应中的关键因素，强调了 ＦＩＯＮＡ１介导的
ｍ６Ａ修饰在调控应激响应基因和 ＲＯＳ产生中的重
要性［４６］。此外，Ｈｕｏｎｇ等研究了 ＡＬＫＢＨ８Ｂ基因，突
出了其在调节盐胁迫和 ＡＢＡ信号传导过程中的作
用，特别是在拟南芥早期发育阶段［４７］。Ｈｕ等研究
发现，在拟南芥中，缺失 ｍ６Ａ修饰的关键组成部分
（包括ＭＴＡ、ＭＴＢ、ＶＩＲＩＬＩＺＥＲ和ＨＡＫＡＩ）的突变株，
对盐胁迫更加敏感。该研究还表明，ＶＩＲ介导的
ｍ６Ａ修饰通过调节某些盐胁迫负调控因子的ｍＲＮＡ
稳定性来控制ＲＯＳ的平衡［４８］。

以上研究结果阐明了 ｍ６Ａ修饰在植物响应盐
胁迫中的多面角色，强调了其在控制 ｍＲＮＡ稳定
性、转录和对于应激耐受信号通路中的关键功能。

这项工作不仅加深了对盐胁迫适应背后分子机制

的理解，而且也为通过调控ｍ６Ａ修饰途径增强作物
耐受性开辟了新途径。

２．１．３　温度胁迫响应　开花植物中，雄性生殖发育
容易受到温度胁迫的影响，频繁的温度波动会导致

大多数作物雄性不育，进而降低果实和种子的结实

率以及最终产量［４９］。在适度低温（ｍｏｄｅｒａｔｅｌｏｗ－
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ＭＬＴ）胁迫下，番茄花药显示出特异的
生长特性，其中ＭＬＴ引起的花粉败育与微配子发生
障碍、绒毡层退化和花粉壁形成受阻相关，这可能

与转录本的 ｍ６Ａ修饰差异有关［５０］。Ｌｉｕ等利用
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ｍ６Ａ－Ｓｅｑ技术进一步探究了ｍ６Ａ修饰在植物响应
温度胁迫中的作用，通过分析青菜（Ｂｒａｓｓｉｃａｒａｐａ
ｓｓｐ．ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）在正常和高温胁迫条件下 ＲＮＡ的
ｍ６Ａ修饰模式，发现高温胁迫下青菜中ｍ６Ａ修饰程
度与转录水平之间存在一定的关系，这强调了 ｍ６Ａ
修饰在调控青菜基因表达中的重要作用［５１］。

在低温胁迫下，ｍ６Ａ修饰在调节拟南芥生长中
发挥着关键作用。研究表明，敲减拟南芥中 ｍ６Ａ甲
基转移酶基因 ＭＴＡ会显著降低低温环境下的植株
生长，并且低温处理还会降低拟南芥 ｍＲＮＡ的整体
ｍ６Ａ修饰水平，尤其是在３′ＵＴＲ［９］。Ｖｉｃｅｎｔｅ等进一
步揭示了植物细胞内 ｍ６ＡＲＮＡ甲基组在低温条件
下的多方面作用，尤其是在与叶绿体相关的功能

上，其有助于稳定光合作用［５２］。具体来说，ＦＩＰ３７
（核心ｍ６Ａ甲基转移酶复合体的组成部分）在低温
下正向调控植物叶绿体结构和光合功能，特别是对

光系统Ⅰ、Ｃｙｔｂ６ｆ复合体、循环电子传递蛋白和
ＣｕｒｖａｔｕｒｅＴｈｙｌａｋｏｉｄ１的积累，但对光系统Ⅱ和叶绿
体ＡＴＰ合成酶无影响。此外，ＦＩＰ３７基因的下调影
响了光合作用相关转录本的丰度和翻译，表明 ｍ６Ａ
修饰对叶绿体功能的翻译调控至关重要。这些研

究综合揭示了 ｍ６Ａ修饰如何通过多种机制调节植
物对温度胁迫的响应，覆盖了从生殖发展的挑战到

光合作用的调节等多个方面。这一系列的研究工

作突出了深入探索 ｍ６Ａ修饰途径以促进农业创新
的重要性，其最终目的在于增强植物对温度波动的

适应能力和耐受性。

２．１．４　金属离子胁迫响应　目前，越来越多的研究
强调 ｍ６Ａ修饰在植物响应金属离子胁迫中的重要
作用，揭示了这种转录后修饰如何帮助植物适应多

种金属离子的挑战。例如，Ｓｕ等通过对大麦根系在
镉胁迫下的ｍ６Ａ修饰图谱分析，发现大麦根系ｍ６Ａ
修饰水平在镉胁迫下被显著诱导提高，且主要富集

在基因的终止密码子附近和３′ＵＴＲ［５３］。在此基础
上，Ｈａｎ等将研究范围扩展到大豆，并在相似的胁迫
条件下进行全转录组分析。该研究发现，有１５４个
基因的转录本表现出了差异性的 ｍ６Ａ修饰和表达
变化，这些变化主要关联到钙稳态、ＲＯＳ途径、多胺
代谢、ＭＡＰＫ信号传导以及与激素和生物应激反应
相关的途径［５４］。

Ｃｈｅｎ等通过研究水稻在镉胁迫下的萌发阶段
ｍ６Ａ修饰和转录组情况，不仅发现镉处理后水稻根
部出现了显著的ｍ６Ａ修饰变化，还发现部分与镉解

毒相关的基因出现上调表达，进一步表明 ｍ６Ａ修饰
在水稻响应胁迫中的调控作用的重要性［５５］。此外，

与镉解毒相关的过氧化酶、金属硫蛋白等基因发生

了ｍ６Ａ修饰并显著上调，这表明ｍ６Ａ修饰在水稻对
镉胁迫响应中起到了重要的调控作用。Ｚｈａｎｇ等应
用ｍ６Ａ－Ｓｅｑ技术研究了大豆根对铅胁迫的响应，
确定了 １６个具有 ｍ６Ａ修饰和表达变化的候选基
因，这些基因可能通过调节大豆根系对铅的吸收、

运输和积累过程，以及激活ＲＯＳ途径、酶系统、转运
蛋白和激素反应，增强大豆对非生物胁迫的耐受

性［５６］。在另一项专注于铜胁迫的研究中，Ｓｈａｒｍａ
等探讨了铜诱导的氧化应激对拟南芥幼苗 ｍ６Ａ修
饰的影响。结果表明，用硫酸铜处理导致与氧化应

激相关的转录本发生了广泛的ｍ６Ａ修饰变化，这些
变化影响了转录本的丰度和翻译［５７］。值得注意的

是，ＭＴＡ甲基转移酶基因缺失突变株对铜诱导的氧
化应激表现出更高的敏感性，强调了ｍ６Ａ修饰在拟
南芥响应铜的氧化挑战中具有保护作用［５７］。

以上这些研究共同揭示了 ｍ６Ａ修饰在植物应
对各种金属离子胁迫中扮演的核心角色。通过调

控关键的基因路径和强化抗胁迫能力，ｍ６Ａ修饰被
证明是植物适应环境挑战的关键策略之一，为提高

未来农业生产力和韧性提供了充满希望的视角。

２．２　生物胁迫响应
２．２．１　昆虫及病毒胁迫响应　ｍ６Ａ修饰对植物在
昆虫侵袭和病毒侵染中的防御作用，及其与宿主间

相互作用的影响，突显了一个关键且尚待深入研究

的植物防御机制。虽然 ＲＮＡ甲基化与宿主 －病原
体间相互作用的具体机制还未完全明了，但新兴的

研究已经提供了一些重要的见解。在拟南芥中，

ＥＤＭ２基因通过调控识别寄生霜霉的机制来抵抗霜
霉病，因此被视为一种具有特定功能的基因［５８］。最

近的研究发现将 ＥＤＭ２定位为水稻中的一种新型
ｍ６Ａ甲基转移酶，扩展了其潜在的功能范围［１６］。然

而，鉴于拟南芥中的 ＥＤＭ２缺少典型的甲基转移酶
结构域，其在调节ｍ６Ａ修饰方面的作用目前仍然是
一个未解之谜。

在烟草对烟草花叶病毒（ｔｏｂａｃｃｏｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ，
ＴＭＶ）侵染的响应中，ｍ６Ａ修饰发挥了关键作用。
特别是，病毒侵染促进了烟草中ＡＬＫＢＨ５基因（一种
潜在的编码去甲基化酶的基因）在侵染后第１４天
和第２１天的表达量增加，同时，潜在甲基转移酶基
因的表达量减少，导致了 ｍ６Ａ修饰水平的下降［５９］。
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然而，ｍ６Ａ修饰在烟草花叶病毒的抗性以及宿主与
病毒互作中的确切作用仍需进一步研究。在探索

ｍ６Ａ修饰在水稻中的角色时，Ｔｉａｎ等研究发现，ｍ６Ａ
修饰能够抑制水稻黑条矮缩病毒 （ｒｉｃｅｂｌａｃｋ
ｓｔｒｅａｋｅｄｄｗａｒｆｖｉｒｕｓ，ＲＢＳＤＶ）在其昆虫媒介———小
型褐飞虱（ｓｍａｌｌｂｒｏｗｎｐｌａｎｔｈｏｐｐｅｒ，ＳＢＰＨ）中的复
制。这一过程涉及到对与 ｍ６Ａ修饰相关的基因
ＬｓＭＥＴＴＬ３和 ＬｓＭＥＴＴＬ１４的表达进行干扰，从而有
效减少病毒的复制。这一发现直接展示了 ｍ６Ａ修
饰在控制病毒传播方面的作用，并强调了其在生物

胁迫响应中作为表观遗传调节器的重要性［６０］。此

外，Ａｌｖａｒａｄｏ－Ｍａｒｃｈｅｎａ等在拟南芥中对 ｍ６Ａ去甲
基化酶ＡＬＫＢＨ９Ｂ的功能区域进行了映射研究，识
别出了特定的结构域，这些结构域能够与 ＡＭＶ
ＲＮＡ绑定及与其外壳蛋白互作，进一步揭示了 ｍ６Ａ
修饰在植物与病原体相互作用中的复杂角色［６１］。

值得注意的是，植物在病毒胁迫下的 ｍ６Ａ修饰
对基因表达水平的影响因病毒种类和植物物种的

不同而有所差异，这与其在响应非生物胁迫时所表

现出的多样性一致。比如，在黄瓜绿斑驳花叶病毒

（ｃｕｃｕｍｂｅｒｇｒｅｅｎｍｏｔｔｌｅｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ，ＣＧＭＭＶ）侵染
的西瓜中，观察到 ｍ６Ａ修饰与转录本丰度呈负相
关，但在水稻条纹病毒（ｒｉｃｅｓｔｒｉｐｅｖｉｒｕｓ）或 ＲＢＳＤＶ
侵染的水稻中，ｍ６Ａ修饰与基因丰度之间的关系取
决于ｍ６Ａ修饰在转录本中的具体位置［３２，６２］。由此

表明，ｍ６Ａ修饰对植物转录本丰度的影响因胁迫、
物种或序列的不同而有所差异，因此无法一概而

论。以上这些研究总体上揭示了 ｍ６Ａ修饰在介导
植物对昆虫和病毒胁迫响应中的多面角色，强调了

其作为植物防御中一个关键调节机制的潜力。ｍ６Ａ
修饰在不同胁迫和物种中效果的多样性指向了一

个复杂的表观遗传调节领域，等待进一步的探索。

２．２．２　微生物胁迫响应　最近的研究显示，ｍ６Ａ
修饰也在植物响应细菌和真菌的过程中发挥调节

作用。例如，Ｈａｎ等通过 ｍ６Ａ－Ｓｅｑ技术研究了
ｍ６Ａ修饰在梨树响应火疫病菌侵染时的作用，发现
梨树ｍ６Ａ修饰程度与转录本水平呈显著正相关，表
明ｍ６Ａ修饰在梨树响应病原菌侵染中具有正向调
节作用［６３］。同样，Ｇｕｏ等探讨了苹果 ＹＴＨ结构域
家族蛋白ＭｈＹＴＰ２（一种 ｍ６Ａ识别蛋白）在提高苹
果树对白粉病抗性方面的作用，特别是通过

ＭｈＹＴＰ２基因的过表达来增强对抗粉状霉菌的能
力［６４］。该研究揭示了 ＭｈＹＴＰ２通过提升 ｍ６Ａ修饰

水平及目标基因 ｍＲＮＡ的翻译效率来增强植物的
防御能力，从而扩展了植物对病原菌的抗性。以上

这些研究不仅加强了 ｍ６Ａ修饰在植物免疫反应的
分子构架中的重要性，而且也为通过针对 ｍ６Ａ修饰
途径的生物技术干预来增强作物对病害的耐受性

开辟了新途径。

值得注意的是，关于ｍ６Ａ修饰在水果响应病原
菌侵染中作用的研究较少，其具体的调控机制尚不

清楚。例如，Ｘｕ等的前期研究表明，在梨果响应扩
展青霉（Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍｅｘｐａｎｓｕｍ）侵染过程中，部分已
被报道的抗性基因（如 ＰＩＰ２－７、ＮＡＤＰ－ＭＥ、
ＡＢＣＢ２０和ＰＵＢ３２）在基因和蛋白水平呈现相反的
表达趋势，并且这些基因的 ｍＲＮＡ上均含有多个
ｍ６Ａ修饰位点［６５］。此外，在梨果响应 Ｐ．ｅｘｐａｎｓｕｍ
侵染的转录组数据中，发现了１４个表达量显著变化
的 ｍ６Ａ甲基转移酶［６６］。由此表明，梨果响应

Ｐ．ｅｘｐａｎｓｕｍ侵染时，梨果ｍＲＮＡ可能受到转录后调
控作用，其中ｍ６Ａ修饰在此调控过程中起着关键作
用。然而，关于ｍ６Ａ修饰在梨果响应Ｐ．ｅｘｐａｎｓｕｍ侵
染中的作用机制，目前尚不清楚。不同胁迫下不同

植物中的ｍ６Ａ修饰相关蛋白及其功能详见表１。

３　结论与展望

ｍ６Ａ修饰作为真核生物 ｍＲＮＡ内部修饰的核
心，对ＲＮＡ代谢具有深远影响。近年来，对其功能
多样性的理解快速增进，尤其在揭示植物生长发育

和对环境胁迫响应方面，这些研究极大地丰富了对

植物ｍ６Ａ修饰作用的理解。目前，虽然已知ｍ６Ａ修
饰在植物应对环境胁迫中扮演重要角色，但其精确

的调控机制的许多方面仍然是一个谜。突出的问

题包括 ｍ６Ａ修饰如何应激依赖性地加入或从
ｍＲＮＡ中去除，以及如何在不同胁迫条件下调节特
定应激反应转录本的表达量。特别值得关注的是，

ｍ６Ａ修饰在采后水果响应病原菌侵染方面的研究
尚处于起步阶段。鉴于我国是全球最大的水果消

费国，消费量占全球总量的６０％以上，而水果采后
因病原菌侵染造成的损失高达２０％ ～３０％，严重阻
碍了水果产业的健康发展。因此，探索 ｍ６Ａ修饰调
控采后水果响应病原菌侵染的机制不仅迫在眉睫，

而且能够为采后病害的防治开辟新思路。

当前的研究主要集中在使用依赖抗体的ｍ６Ａ－
Ｓｅｑ技术来监测ｍ６Ａ修饰在不同压力条件、品种、发
育阶段和组织样本中的分布。这些研究虽然揭示了
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表１　不同胁迫下不同植物中的ｍ６Ａ修饰相关蛋白及其功能

胁迫类别 ｍ６Ａ修饰相关蛋白 基因　　 物种　 功能
参考

文献

干旱胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＭｄＭＴＡ 苹果树 通过调节木质素沉积和 ＲＯＳ清除相关基因的 ｍＲＮＡ稳
定性和翻译效率，提高苹果树对干旱的耐受性

［３３］

ＣｌＭＴＢ 烟草 通过增强烟草抗氧化系统活性，缓解干旱对光合作用的影

响，并调整应激响应相关基因表达，提高其抗旱能力

［３５］

ＰｔｒＭＴＡ 杨树 促进杨树毛状体和根系的发育，提高其抗旱能力 ［３６］

ｍ６Ａ去甲基化酶 ＦＴＯ 水稻、

马铃薯

促进根部细胞增殖和分蘖芽形成，提高光合效率，显著增

强植物对干旱的耐受性

［３７］

ＧｈＡＬＫＢＨ１０Ｂ 棉花 降低棉花ｍ６Ａ修饰水平，提高其抗旱能力 ［３８］

ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｂ、
ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｃ、
ＨｒＡＬＫＢＨ１０Ｄ

沙棘 降低沙棘中ｍＲＮＡ丰度转录本水平和ｍ６Ａ修饰水平 ［３９］

ｍ６Ａ识别蛋白 ＳｉＹＴＨ１ 小米 通过调节气孔关闭和ＲＯＳ清除相关的ｍ６Ａ修饰转录本，
增强植物对干旱应激的反应

［４０］

盐胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＦＩＯ１ 拟南芥 通过调节参与盐胁迫响应的基因的 ｍＲＮＡ稳定性和
ＲＯＳ产生，增强拟南芥对盐胁迫的抗性

［４６］

ＶＩＲ 拟南芥 调节盐胁迫负调控因子的ｍＲＮＡ稳定性来控制ＲＯＳ平衡 ［４８］

ｍ６Ａ去甲基化酶 ＡＬＫＢＨ８Ｂ 拟南芥 通过调节盐胁迫和ＡＢＡ信号相关基因的表达，参与拟南
芥对盐胁迫和ＡＢＡ的响应

［４７］

ｍ６Ａ识别蛋白 ＧｈＥＣＴ６ 棉花 提高棉花对盐胁迫的耐受性 ［４４］

温度胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＭＴＡ 拟南芥 提高ｍＲＮＡ的整体ｍ６Ａ修饰水平，有助于植株在低温下
生长

［９］

ＦＩＰ３７ 拟南芥 在低温下正向调控植物叶绿体结构和光合功能 ［５２］

铜胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＭＴＡ 拟南芥 增强植物对铜诱导的氧化应激的抗性 ［５７］

昆虫胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＥＤＭ２ 拟南芥 作为ＲＰＰ７基因表达的调节剂，影响拟南芥的防御反应 ［５８］

病毒胁迫 ｍ６Ａ甲基转移酶及其复合物 ＬｓＭＥＴＴＬ３、
ＬｓＭＥＴＴＬ１４

水稻 降低病毒滴度 ［６０］

去甲基化酶 ＡＬＫＢＨ５ 烟草 ｍ６Ａ修饰水平的降低 ［５９］

ＡＬＫＢＨ９Ｂ 拟南芥 结合苜蓿花叶病毒外壳蛋白 ［６１］

微生物胁迫 ｍ６Ａ识别蛋白 ＭｈＹＴＰ２ 苹果树 提高ｍＲＮＡｍ６Ａ修饰水平和翻译效率来提高苹果树的
抗病性

［６４］

总体ｍ６Ａ修饰水平的动态变化，但关于转录本内特
定ｍ６Ａ修饰位点的精确位置的详细信息仍然缺乏。
因此，未来的研究需要更加深入地探讨ｍ６Ａ修饰在
不同植物物种中的空间、时间和环境维度上的动态

变化，及其对 ｍＲＮＡ修饰偏好性的影响。此外，考
虑到非编码 ＲＮＡ（如 ｍｉＲＮＡ和 ｌｎｃＲＮＡ）在植物响
应胁迫中的重要作用，研究ｍ６Ａ修饰在植物应激条
件下对这些非编码ＲＮＡ的潜在调控作用至关重要。
探索ｍ６Ａ修饰如何影响这些ＲＮＡ的生物学功能将
为植物表观遗传学和转录组调控提供新的见解。

总而言之，尽管对ｍ６Ａ修饰功能的研究已取得
显著进展，但对于植物在胁迫反应中 ｍＲＮＡ修饰的
全面理解仍处于初级阶段。未来的一个关键挑战

在于识别和描述植物中 ｍ６Ａ修饰（写入、擦除和读

取）的分子机制，并建立 ｍ６Ａ修饰与植物胁迫适应
性之间的联系。目前，研究依赖于 ｍ６Ａ－Ｓｅｑ等技
术来检测ｍ６Ａ修饰水平或特定ＲＮＡ片段的ｍ６Ａ修
饰位点，进而通过敲除或过表达相关基因来研究其

功能，但对特定位点的修饰功能仍知之甚少。因此，

开发针对ＲＮＡ修饰的时空特异性编辑工具将对深入
理解ＲＮＡ的表观遗传调控具有重要意义，并有助于
通过精确调控ｍ６Ａ修饰培育抗胁迫的作物品种。
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［５９］ＬｉＺＲ，ＳｈｉＪ，ＹｕＬ，ｅｔａｌ．Ｎ６－ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅｌｅｖｅｌｉｎＮｉｃｏｔｉａｎａ

ｔａｂａｃｕｍｉｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｔｏｂａｃｃｏｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ［Ｊ］．Ｖｉｒｏｌｏｇｙ

Ｊｏｕｒｎａｌ，２０１８，１５（１）：８７．

［６０］ＴｉａｎＳＰ，ＷｕＮ，ＺｈａｎｇＬ，ｅｔａｌ．ＲＮＡＮ６ －ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅ

ｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｓｕｐｐｒｅｓｓｅｓｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆｒｉｃｅｂｌａｃｋｓｔｒｅａｋｅｄｄｗａｒｆｖｉｒｕｓ

ａｎｄｉｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｖｉｒｕｓｐｅｒｓｉｓｔｅｎｃｅｉｎｉｔｓｉｎｓｅｃｔｖｅｃｔｏｒ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔＰａｔｈｏｌｏｇｙ，２０２１，２２（９）：１０７０－１０８１．

［６１］Ａｌｖａｒａｄｏ－ＭａｒｃｈｅｎａＬ，Ｍａｒｑｕｅｚ－ＭｏｌｉｎｓＪ，Ｍａｒｔｉｎｅｚ－ＰｅｒｅｚＭ，ｅｔ

ａｌ．ＭａｐｐｉｎｇｏｆｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｓｕｂｄｏｍａｉｎｓｉｎｔｈｅａｔＡＬＫＢＨ９Ｂｍ６Ａ－

ｄｅｍｅｔｈｙｌａｓｅｒｅｑｕｉｒｅｄｆｏｒｉｔｓｂｉｎｄｉｎｇｔｏｔｈｅｖｉｒａｌＲＮＡａｎｄｔｏｔｈｅｃｏａｔ

ｐｒｏｔｅｉｎｏｆａｌｆａｌｆａｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０２１，
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　　１２：７０１６８３．

［６２］ＺｈａｎｇＫ，ＺｈｕａｎｇＸＪ，ＤｏｎｇＺＺ，ｅｔａｌ．ＴｈｅｄｙｎａｍｉｃｓｏｆＮ６－

ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｉｎｅＲＮＡｍｏｄｉｆｉｃａｔｉｏｎｉｎｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓｂｅｔｗｅｅｎｒｉｃｅａｎｄ

ｐｌａｎｔｖｉｒｕｓｅｓ［Ｊ］．ＧｅｎｏｍｅＢｉｏｌｏｇｙ，２０２１，２２（１）：１８９．

［６３］ＨａｎＣＹ，ＺｈａｎｇＦ，ＱｉａｏＸ，ｅｔａｌ．Ｍｕｌｔｉ－ｏｍｉｃｓａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅ

ｄｙｎａｍｉｃｃｈａｎｇｅｓｏｆＲＮＡＮ６ －ｍｅｔｈｙｌａｄｅｎｏｓｉｎｅｉｎｐｅａｒ（Ｐｙｒｕｓ

ｂｒｅｔｓｃｈｎｅｉｄｅｒｉ）ｄｅｆｅｎｓｅｒｅｓｐｏｎｓｅｓｔｏＥｒｗｉｎｉａａｍｙｌｏｖｏｒａｐａｔｈｏｇｅｎ

ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＭｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，２０２２，１２：８０３５１２．

［６４］ＧｕｏＴＬ，ＬｉｕＣＨ，ＭｅｎｇＦＸ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｍ６ＡｒｅａｄｅｒＭｈＹＴＰ２

ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ＭｄＭＬＯ１９ ｍＲＮＡ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｇｅｎｅｓ

ｔｒａｎｓｌａｔｉｏｎｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｃｏｎｆｅｒｒｉｎｇｐｏｗｄｅｒｙｍｉｌｄｅｗｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｐｐｌｅ

［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＪｏｕｒｎａｌ，２０２２，２０（３）：５１１－５２５．

［６５］ＸｕＭＱ，ＺｈａｎｇＸＹ，ＤｈａｎａｓｅｋａｒａｎＳ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓ

ｏｆｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔｐｅａｒ（Ｐｙｒｕｓｐｙｒｉｆｏｌｉａ Ｎａｋａｉ） ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ

Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍｅｘｐａｎｓｕｍｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＳｃｉｅｎｔｉａＨｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒａｅ，２０２１，

２８８：１１０３６１．

［６６］ＸｕＭＱ，ＧｏｄａｎａＥＡ，ＤｈａｎａｓｅｋａｒａｎＳ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｐｒｏｔｅｏｍｅ

ａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｅｓｏｆｔｈｅｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｐｏｓｔｈａｒｖｅｓｔｐｅａｒｓｔｏ

Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ｅｘｐａｎｓｕｍ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］． ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌｏｇｙａｎｄ

Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０２３，１９６：１１２１８２．

方朝阳，钱建财，张　莉，等．烤烟糖碱比及影响因素研究进展［Ｊ］．江苏农业科学，２０２５，５３（７）：１０－２１．

ｄｏｉ：１０．１５８８９／ｊ．ｉｓｓｎ．１００２－１３０２．２０２５．０７．００２

烤烟糖碱比及影响因素研究进展

方朝阳１，钱建财２，张　莉２，杨超飞３，闫凤丹３，黄五星１

（１．河南农业大学烟草学院，河南郑州４５００４６；２．江苏中烟工业有限责任公司，江苏南京２１００１５；

３．三门峡市烟草公司渑池县分公司，河南渑池４７２４００）

　　摘要：近年来，随着卷烟工业企业不同品牌对原料差异化需求的发展，糖碱比被广泛应用于烟草质量评价。糖碱
比是从酸碱平衡角度判断烟叶化学成分协调性的重要指标，与烟草质量密切相关。鉴于糖碱比对卷烟配方质量和经

济效益的直接影响，研究者对烤烟糖碱比与烟叶质量的关系以及不同因素对糖碱比的影响开展了大量研究，旨在明确

糖碱比对烟叶质量的具体影响，探究影响糖碱比的关键因素。本文以文献计量法为基础，分析１９９８—２０２２年关于烟
草糖碱比的研究趋势，综述了烤烟糖碱比与外观质量、物理特性、常规化学成分、感官质量等其他质量指标之间的关

系；并从品种、生态条件、关键栽培措施、采烤与调制４个方面探讨了影响烤烟糖碱比的主要因素，总结分析了不同因
素对烤烟糖碱比的具体影响；最后，讨论了烤烟糖碱比在烟草质量评价的应用中存在的问题，提出了现阶段关于烤烟

糖碱比影响因素的研究存在的局限性，并在此基础上展望了未来的研究方向，以期为糖碱比在烟草质量评价中的科学

应用以及通过有效调控糖碱比提升烟草的工业价值提供参考。
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　　烟草是重要的模式植物和经济作物，而烟叶的
质量直接影响到卷烟产品的优劣。烟叶质量是一

个综合性概念，是对烟叶包括外观质量、物理特性、

化学成分协调性和感官评吸质量等因素的综合评

价［１］。影响烟草质量的因素众多，对于烤烟而言，

化学成分是烟叶外观质量和物理特性的物质基础，

其协调性是影响感官质量的重要因素。烟叶化学

成分含量及其协调性直接影响烤烟质量与工业利

用价值。因此，对烤烟化学成分与其质量之间的关

系进行深入研究具有重要意义。而烟草化学成分

复杂多样，找出影响烟草质量的关键指标可提高人

们对烟草质量评价的效率。烟草化学成分中还原

糖与烟碱的比值简称糖碱比，糖碱比主要反映烟气

酸碱平衡，是判断烟叶化学成分协调性的重要指

标。烟叶燃烧时，糖类的热解产物呈酸性，而烟碱

的热解产物则呈碱性。当烟叶中的糖碱比达到协

调状态时，烟气中的酸性物质和碱性物质含量达到

平衡，烟气口感醇和，刺激性小，使烟叶在保持良好

的吸味和香气的同时，也具备了适宜的劲头和浓

度［２－７］。而当糖碱比过高时，尽管抽吸时的烟味较
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