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　　摘要：低温胁迫被认为是严重影响水稻生产的重要非生物胁迫之一，明确水稻生长发育对低温胁迫的响应机制并
加以利用，进而在生产上采取耐冷栽培措施或培育出耐冷性较强的水稻新品种对土壤的充分利用和水稻生产的安全

性都具有重要意义。本文介绍了低温胁迫对水稻生长发育、产量形成和稻米品质的影响，从细胞结构、蔗糖－淀粉代
谢途径、抗氧化系统、分子机制等方面总结了近年来水稻低温冷害研究中所取得的进展，对减轻水稻低温冷害的调控

措施及应对冷害的相关研究现状作了概述，进一步提出未来深入开展水稻低温逆境研究的建议，即从不同观测水平上

结合不同的生育期综合研究低温响应机制，完善多基因转化技术，构建更好的多基因表达载体，简化分子标记技术，加

强ＱＴＬ筛选与生产的联系，将ＱＴＬ筛选与育种同步进行，在耐冷性评价中增加品质因素的权重。
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　　我国有超过６５％的人口以稻米为主食［１］。据

统计，２０１２—２０１６年我国水稻的年平均种植面积超
过３０００万ｈｍ２，占到全国粮食作物年均种植面积的
２６．９％［２］。冷害是指作物受到低于其生长适宜温

度胁迫而出现的生长发育受阻或者停滞的现象，在

世界多国都有发生［３］。“倒春寒”和“寒露风”时常

危害我国长江中下游和华南地区的双季稻生产［４］。

东北地区平均每４年就会发生１次范围较大的冷害

造成粮食减产，影响粮食生产［５］。政府间气候变化

专门委员会第５次评估报告（ＩＰＣＣ＿ＡＲ５）指出，随
着全球气候变暖和极端天气的频繁发生，低温冷害

风险也可能增长［６］，增加农业生产不稳定性。２０世
纪３０年代日本开始从事水稻耐冷性研究［７］，至今国

内外学者针对低温胁迫影响水稻的特征和机理进

行了大量研究。本文综述了低温胁迫对水稻生产

的影响、低温冷害的生理机制、应对水稻低温冷害

研究等方面的进展，并对水稻耐冷性研究的前景提

出了展望。

１　低温冷害对水稻生产的影响

１．１　低温冷害对稻米产量的影响
２０世纪４０年代有日本学者依据水稻生长发育

响应低温胁迫的不同原因，首次提出了水稻冷害的

—９—江苏农业科学　２０２２年第５０卷第２４期



２个分类即延迟型冷害与障碍型冷害，此后又有学
者对以上２个类型的冷害进行了比较详尽的阐述，
即水稻的延迟型冷害是指水稻营养生长期遭受低

温冷害，从而影响幼穗的分化和阻碍出穗，最终使

得水稻产量降低；障碍型冷害指的是从幼穗分化到

受精完成的过程中水稻植株遭受低温冷害，从而影

响水稻的开花授粉使得空瘪粒增多，最终使得水稻

产量降低［８］。

分蘖能力是单株水稻良好发育的重要指标，也

是田间群体优良的基础，是产量形成的重要因素，

生长环境的低温胁迫对水稻分蘖的发生具有明显

的抑制作用，并且在抽穗期对低温胁迫的敏感程度

要高于分蘖期［９］，不同水稻品种对低温的敏感度不

同，低温胁迫低于３ｄ对水稻的最大分蘖数影响不
大，但３～６ｄ的低温处理将严重影响水稻分蘖的发
生，从而降低产量［１０］。

水稻籽粒从灌浆到成熟，淀粉和蛋白质等营养

物质的不断积累是产量形成的基础。在籽粒灌浆

阶段遇到的低温冷害属于延迟型冷害［１１］，灌浆期受

到低温胁迫主要导致灌浆进程受阻，籽粒干物质积

累量理论最大值下降，最终造成水稻减产［１２］。

１．２　低温冷害对稻米品质的影响
稻米的品质是由品种遗传特性、生长环境条件

和稻米储藏条件综合作用的结果［１３］。在诸多生长

环境条件因子中，温度对稻米品质的影响是最

大的［１４］。

结实期的低温胁迫环境会显著增加稻米垩白

度、垩白粒率、垩白大小等稻米的主要外观品质指

标，从加工品质来看，低温胁迫会显著降低水稻籽

粒粒长和粒宽，降低糙米率、精米率［１５］。

低温冷害会影响稻米的食味品质。籽粒中淀

粉的物理化学性质与其口感、食味关系密切，稻米

ＲＶＡ谱特征值与食味品质具有较好的相关性［１６］。

稻米淀粉ＲＶＡ曲线用来描述淀粉浆在加热和冷却
过程中黏滞性的变化特征，包括峰值黏度、消减值、

糊化温度、崩解值等特征值［１７］。ＲＶＡ谱各特征值
与直链淀粉含量存在显著相关性［１８］。峰值黏度和

崩解值与食味呈正相关，消减值与食味呈负相

关［１９］。大量研究表明，低温条件处理会导致稻米中

直链淀粉、蛋白质含量增加，影响稻米食味品质［１５］。

低温冷害会导致稻米的消减值升高、崩解值降低，但

耐冷性差异大的水稻品种 ＲＶＡ谱特征值差异
显著［２０］。

２　低温影响水稻生长发育的生理机制

２．１　低温对花器官的影响
花器官的正常发育是水稻生产中的关键因素，

直接影响最终的稻米产量［２１］。２０世纪３０年代，有
学者在水稻孕穗期低温冷害试验中第１次发现低温
胁迫处理会影响水稻的结实率，当使用未经低温胁

迫处理的水稻健康花粉对试验植株进行授粉后发

现原处理水稻植株是可以正常结实的，明确了孕穗

期低温胁迫主要影响的是雄性器官，对雌性器官的

影响相对较弱［２２］。后续通过一系列试验证明了该

结论［２３］。有学者在低温胁迫下对花药进行深入研

究，发现其细胞在减数分裂时出现过度生长现象，

从而认为绒毡层细胞畸形是籽粒不结实的问题所

在［２４］。又有学者通过观察小孢子时期的绒毡层，证

实了其细胞异常膨大是由低温胁迫导致［２５］。对花

药分化期的水稻植株作低温胁迫时发现花药停育、

不散粉、花粉畸形等，由此认为冷害后水稻不结实

或结实差的主要原因是花粉受到影响［２６］。以上研

究表明，水稻花器官对温度十分敏感，并且低温冷

害发生在花期会严重影响到水稻的抽穗和结实。

２．２　低温对细胞结构的影响
冷害最先损害细胞膜，低温会导致各种质体膜

由液晶态转为凝胶态，使得膜透性增大、质体内离

子大量外渗，破坏细胞内离子平衡，继而导致细胞

器受到损伤［２７］。

杨凤仙等利用棉花叶片细胞观察其在低温处

理后的微观结构变化，提出叶绿体对低温最为敏

感，液泡对低温的敏感程度仅次于叶绿体［２８］。董合

铸等在冷害胁迫下观察小麦叶片细胞内细胞器变

化后得到一致的结论［２９］。低温冷害会导致叶绿体

的部分膜解体破裂，类囊体片层结构排列紊乱，超

微结构受到损伤，个别叶绿体膜甚至会解体，导致

细胞膜系统和细胞结构受到破坏［３０］。

线粒体是细胞内有氧呼吸的主要场所，低温胁迫

会破坏其剖面结构，出现嵴的结构模糊不清、淀粉粒

变形破裂，影响线粒体的正常功能。杨福愉等在研究

耐低温性差异较大的水稻品种线粒体膜流动性比较

时发现，耐冷的品种线粒体膜的流动性要高于非耐冷

品种［３１］。同时有研究表明，水稻抗冷品种细胞膜脂

中不饱和脂肪酸的不饱和程度及含量都较高［３２］。

水稻细胞受到冷害胁迫时，液泡会通过排水、

吸收溶质等方法提高细胞液浓度和渗透压，阻止冰
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晶的形成从而避免细胞损伤［３３］。

２．３　淀粉代谢途径关键酶
通常情况下糙米中淀粉含量占糙米总质量的

９０％以上，稻谷产量形成的过程同时也是淀粉在籽
粒中累积的过程［３４］。籽粒中淀粉的累积受不同品

种稻米遗传特性的影响，但温度对酶活性的影响同

样存在［３５］。籽粒淀粉积累过程首先是光合产物以

糖的形式转移到籽粒，后通过相关酶合成淀粉并积

累［３６］，目前已知有３３种酶与蔗糖－淀粉代谢途径相
关，其中蔗糖合酶（ＳＵＳ）、淀粉合酶（ＳＴＳ）、腺苷二磷
酸葡萄糖焦磷酸化酶（ＡＧＰ）、淀粉脱支酶（ＤＢＥ）和淀
粉分支酶（ＳＢＥ）的活性能显著影响淀粉累积，淀粉合
酶又分为可溶性淀粉合酶（ＳＳＳ）和颗粒结合型淀粉
合酶（ＧＢＳＳ）［３７］。可溶性淀粉合酶多数时间是以游
离态存在于胚乳淀粉体，通过催化葡萄糖分子转移到

葡聚糖从而使淀粉链得到延长［３８］。低温胁迫会影响

淀粉合成酶的活性，从而导致成熟籽粒中直链淀粉含

量发生变化，在灌浆前期淀粉合成酶活性与成熟期直

链淀粉含量呈正相关，在灌浆中、后期淀粉合成酶活

性与成熟期直链淀粉含量呈负相关，并且这种影响会

随着低温胁迫强度的增加而加重［３９］。以上研究都说

明灌浆期是水稻籽粒的淀粉积累关键时期，灌浆期遭

受低温会对淀粉积累造成严重影响，低温冷害会使相

关酶的活性降低，灌浆受阻，最终导致淀粉累积量减

少，直链与支链淀粉比发生变化。

２．４　低温对抗氧化系统的影响
活性氧（ＲＯＳ）是氧代谢的副产物，在调控生物

生长发育和响应逆境胁迫中起关键作用。植物体

内的抗氧化系统包括酶促系统和非酶促系统２类，
酶促系统主要包括超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、谷胱甘
肽还原酶（ＧＲ）、过氧化氢酶（ＣＡＴ）、过氧化物酶
（ＰＯＤ）、抗坏血酸过氧化物酶（ＡＰＸ）、单脱氢抗坏
血还原酶（ＭＤＨＡＲ）、脱氢抗坏血酸还原酶（ＤＨＡＲ）
等，非酶促系统主要由抗坏血酸（ＡｓＡ）、还原性谷胱
甘肽（ＧＳＨ）和类胡萝卜素（Ｃａｒ）等构成［４０］。ＳＯＤ
能够催化Ｏ－２·发生歧化反应生成 Ｈ２Ｏ２和 Ｏ２

［４１］。

ＰＯＤ能够清除植物体内的 Ｈ２Ｏ２；ＣＡＴ能歧化 Ｈ２Ｏ２
生成Ｈ２Ｏ和Ｏ２，并且在所有的酶中 ＣＡＴ具有最高
的转换率，一分子的 ＣＡＴ１ｍｉｎ可以将大约６００万
个Ｈ２Ｏ２转换成Ｈ２Ｏ和 Ｏ２

［４０］。ＡＰＸ可以利用 ＡｓＡ
作为电子传递体通过抗坏血酸 －谷胱甘肽循环
（ＡｓＡ－ＧＳＨ）清除Ｈ２Ｏ２。ＡＰＸ对Ｈ２Ｏ２的亲和性比
ＣＡＴ和 ＰＯＤ更高，在胁迫下对 ＲＯＳ的清除发挥重

要作用［４０］。ＧＲ是ＡｓＡ－ＧＳＨ循环的关键酶，通过
维持ＧＳＨ含量的稳定在抗氧化防御系统中发挥关
键作用［４２］。正常情况下，活性氧能够被各种抗氧化

防御机制清除，但低温胁迫会打破活性氧产生和清

除的代谢平衡，导致活性氧对细胞造成损伤，抗氧

化系统也会受到逆境胁迫的影响，低温胁迫能够引

起植物体内 ＲＯＳ水平升高，积累的 ＲＯＳ会对碳水
化合物、脂质、蛋白质和ＤＮＡ造成伤害，并最终导致
细胞的死亡［４３］。目前普遍认为耐低温胁迫的水稻

品种细胞内抗氧化酶活性和抗氧化剂含量

较多［５，４４－４５］。

２．５　低温对其他生理指标的影响
激素调控可以帮助植物应对低温胁迫环境，目

前研究表明尤其以脱落酸（ＡＢＡ）的作用效果明
显［４６］，因此普遍认为 ＡＢＡ可以代替低温诱导
ｍＲＮＡ的积累、抗寒基因的表达、合成抗寒特异性蛋
白。低温首先诱导脱落酸与赤霉素比值提高，之后

改变基因表达，诱导抗寒特异蛋白的产生，最后提

高水稻的抗寒能力，同时水稻耐冷性状还与结合脱

落酸（Ｃ－ＡＢＡ）和游离脱落酸（Ｆ－ＡＢＡ）的相互消
长有关［４７］。

研究发现在短期低温胁迫时谷氨酰胺合成酶

（ＧＳ）响应最早，谷草转氨酶（ＧＯＴ）和谷丙转氨酶
（ＧＰＴ）响应较晚，在长期低温胁迫下ＧＯＴ及ＧＰＴ活
性显著下降，但 ＧＳ活性仍维持在较高水平。说明
在短期低温胁迫下，水稻组织通过增强氮同化过

程，通过促进蛋白质合成适应低温环境，而长期低

温胁迫下籽粒中氮同化过程受到阻碍，影响氨基酸

和蛋白质的合成，导致籽粒粗蛋白含量下降。籽粒

全氮和蛋白氮含量与 ＧＳ、ＧＯＴ、ＧＰＴ活性呈显著正
相关，与淀粉颗粒结合蛋白含量和干物质量呈显著

负相关，淀粉颗粒结合蛋白与 ＧＳ活性呈显著负相
关，与籽粒干物质量呈显著正相关。

低温胁迫影响水稻的光合作用，首先是核酮糖

二磷酸（ＲｕＢＰ）羧化酶和果糖 －１，６－二磷酸酯酶
（ＦＢＰａｓｅ）等参与水稻卡尔文循环和光合磷酸化的
酶活性受到抑制［４８］。同时由于低温胁迫阻碍光合

产物输出，光合产物在叶绿体中大量累积，降低了

叶绿体磷的含量，影响 ＡＴＰ合成，产生反馈抑制光
合作用速率［４９］。

３　应对水稻低温冷害的研究

３．１　耐冷性评价
如何科学地鉴定和评价水稻耐冷性对选育耐
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冷水稻品种、解决低温冷害具有重要的意义。目前

对水稻耐冷性的评价主要依据水稻的幼苗枯死率、

叶片卷曲度、叶色褪绿程度、叶绿素含量、脯氨酸含

量、丙二醛含量、电导率、电解质渗透率等形态指标

和生理生化指标间接或直接反映水稻受冷胁迫的

程度。耿立清等对部分黑龙江省水稻进行了研究，

结果表明抽穗期临界温度为１７～１８℃，孕穗期的临
界温度为１８℃，开花期临界温度为２０℃，灌浆期临
界温度为１８℃［５０］。张莉萍等提出孕穗期、抽穗期

和开花期的冷害临界温度分别为１７、１７、２０℃［５１］。

水稻秧苗遇冷害后会有电解质渗漏，电解质渗

漏的多寡与幼苗的存活率呈显著正相关，因此可以

通过电解质渗漏比率鉴定水稻品种的耐冷性［５２］。

也有学者认为花药长度可以作为不同品种间耐冷

性鉴定的指标［５３－５４］。

相对于形态指标，生理指标测定较繁琐，重复

性较差。韩龙植等研究认为，水稻苗期耐冷性与孕

穗期耐冷性相关，苗期耐冷性鉴定结果可以作为孕

穗期耐冷性的重要间接评价指标，并通过低温处理

水稻种子７、１４ｄ后调查种子发芽率、平均发芽天
数、发芽系数等，并用发芽率来评价发芽期耐冷

性［５５］。潘孝武等研究认为，水稻苗期耐冷性与孕穗

期耐冷性呈正相关，可以根据冷胁迫恢复生长１周
后幼苗死亡率鉴定水稻苗期的耐冷性［５６］。也有研

究提出低温胁迫下水稻的相对结实率可作为不同

品种耐冷性差异的主要鉴定指标和分级标准［２１］。

王丽艳等以水稻芽期、苗期表型指标的比值作为评

比依据，通过隶属函数的方法对不同水稻做抗冷鉴

定，认为发芽势、发芽率、发芽指数、株高、根干质

量、根表面积和根体积可作为水稻品种耐低温性的

鉴定指标［５７］。郭涛等利用１４℃温度处理１７ｄ的
种子发芽率作为评比依据，将种质资源耐低温发芽

能力划分为强、中、弱３个等级［５８］。王林等根据处

理空秕率（Ｘ），将水稻品种耐冷性划分为 １级
（０１％≤Ｘ≤１５．０％）、３级（１５．１％≤Ｘ≤３０．０％）、
５级（３０１％≤Ｘ≤４５．０％）、７级（４５．１％≤Ｘ≤
６００％）、９级（Ｘ≥６０．１％），依次评价为强耐冷型、
耐冷型、中间型、敏感型和高敏感型５个类型［５９］。

刘昌文等通过对冷水胁迫下粳稻主要耐冷性

状的鉴定评价和不同来源粳稻品种的聚类分析，阐

明了不同来源粳稻品种的耐冷性差异和相似性［６０］。

杨志奇通过对我国不同地区的粳稻品种进行孕穗

期耐冷性鉴定及聚类分析，明确了不同省份粳稻品

种耐冷特性遗传背景的差异性［６１］。

３．２　耐冷遗传
水稻的耐冷性是由多基因控制的数量性状，受

基因型与生长环境共同影响。选育耐冷品种是防

御冷害最为有效的方法之一，耐冷性基因定位是进

行耐冷新品种分子标记辅助育种的前提［６２］。得益

于分子标记技术的迅速发展，水稻耐冷遗传机制和

基因定位研究取得了较快的发展，人们通过不同的

水稻重组自交系检测到了不同生育期大量耐冷性

相关的ＱＴＬ［６３］。
低温诱导基因表达的蛋白通常分为２种类型，

一是与耐冷性直接相关的功能性蛋白，另一类是调

控性蛋白［６４］。冷胁迫下大麦 ＨＶＡ１基因产生的蛋
白质能够对细胞膜起到良好的保护作用，Ｂａｂｕ等将
ＨＶＡ１基因转入水稻后，发现转基因阳性植株在冷温
胁迫下损伤较轻［６５］。陈能刚等将细胞分裂素生物

合成步骤中的一个关键限速酶基因转入水稻中，发

现转基因阳性植株在孕穗期和开花期受到低温胁

迫时，相对电导率的变化量和细胞器受低温伤害均

小于对照［６６］。韩龙植等研究发现，籼粳杂交 Ｆ２和
Ｆ３代水稻幼苗期进行耐冷性筛选不会对穗数产生
显著影响，但选择获得的幼苗期耐冷性强的Ｆ２群体
的孕穗期耐冷性（结实率）及 Ｆ３代系统群的分蘖期
耐冷性（赤枯度）和孕穗期耐冷性（结实率）均显著

强于随机个体群和冷敏系统群，水稻幼苗期以叶赤

枯度来选择幼苗期耐冷性强的个体是获得高产耐

冷后代材料的有效途径［６７］。李亚非等研究认为，在

１５℃持续６ｄ的低温胁迫强度下，不同品种粳稻的
空壳率发生最大程度离散，可被用于耐冷品种资源

的选育［６８］。

３．３　耐低温栽培调控技术
近年来，随着冷害发生的增多和低温胁迫研究

的深入，不少学者将研究转向指导农业生产，并取

得了一些研究进展。杨军等在早稻生产降温期采

取８～１０ｃｍ水层灌水结合喷施０．３％ ＫＨ２ＰＯ４的措
施有效防御了低温伤害，减少了 ６％的产量损
失［６９］。徐呈祥研究认为低温锻炼可以使细胞内渗

透调节物质增多，细胞膜更稳定，基因表达响应增

强，低温信号转导被激活，可以提高植物耐冷性［７０］。

李跃娜研究认为低温下增磷可提高水稻抗氧化能

力，减轻低温对叶绿素含量、净光合速率等光合指

标的影响［７１］。曹娜等在早稻幼穗分化期低温期间

采用日排夜灌８～１０ｃｍ水层，能有效防止叶片叶绿
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素含量、净光合速率、蒸腾速率等光合指标的下降，

提高水稻抗氧化能力，增产达 ５．２％［７２］。赵静等研

究认为，覆膜生产的水稻各生育阶段冠层气温明显

提高，尤其在返青期和分蘖末期［７３］。

通常情况下水稻植株内含脯氨酸含量较低，低

温胁迫后植株通过积累脯氨酸清除活性氧的同时

防止细胞脱水。研究表明在人工培养基中加入外

源脯氨酸，愈伤组织耐冷性得到加强，并且脯氨酸

对活性氧的清除具有一定的专一性［７４］。不仅是低

温胁迫，在重金属、强光等胁迫条件下植物体内也

会积累脯氨酸。

也有研究指出随着水稻幼苗胁迫温度的下降，

幼苗叶片中的ＡＢＡ含量逐渐升高，由此判断水稻的
抗冷性与内源 ＡＢＡ含量呈正相关的关系，ＡＢＡ可
提高细胞可溶性糖及脯氨酸含量、ＳＯＤ活性及水稻
的抗寒能力［４６］。前人研究发现，Ｃａ２＋可以提高水稻
幼苗的抗寒性［５０］。在４℃处理下，经过 ＣａＣｌ２处理
的水稻幼苗组织中 ＳＯＤ、ＰＯＤ的催化效率得到提
高，丙二醛（ＭＤＡ）含量及电解质渗漏率降低，叶绿
体及线粒体结构保持完整，幼苗全部成活，而对照

组成活率只有５０．２％。梁颖研究认为，低温冷害条
件下，二烷氨基乙醇羧酸酯（ＤＡ－６）可提高水稻幼
苗存活率１５．５％［７５］。也有研究表明，将芸薹素内

酯（ＢＲｓ）添加在种衣剂中能有效抵御苗期冷害［７６］。

Ｋｒａｔｓｃｈ等研究发现，外源 Ｈ２Ｏ２有助于减轻或阻止
低温胁迫下细胞受到活性氧的伤害，从而提高植物

的耐冷性［７７］。Ｂｈａｔｔａｃｈａｒｊｅｅ在随后的研究中发现，
外源Ｈ２Ｏ２处理主要是通过增加 ＳＯＤ、ＣＡＴ、ＰＯＤ的
活性来达到植物耐冷的作用［７８］。

４　展望

水稻对低温胁迫响应的过程有序而复杂，涉及

形态建成、酶、激素、源库协调等相关机制。目前低

温冷害对水稻生理机能变化的研究很多，但从植株

营养角度出发的研究较少。建议从水稻群体、个

体、组织、器官、细胞和分子等不同水平上，结合不

同的生育期综合研究其冷害响应机制，重视低温对

水稻植株矿质元素含量变化的研究，并在耐冷性评

价中增加产量和品质因素的权重。

基因编辑技术可以直接对基因在分子层面加

以改良，它可以在不改变原有基因组整体稳定性的

基础上实现被改良的基因中不存在外源ＤＮＡ成分，
是水稻育种的发展方向。植物耐冷性是一种涉及

众多微效基因的数量性状，通过转移单个基因往往

只能获得部分抗性，因此，必须考虑将多个耐冷基

因同时转入水稻中。要在已有的耐冷基因转化体

系上进行改进，完善多基因转化技术，构建更好的

多基因表达载体，使用更为有效的多基因转化方

法，在获得转基因阳性植株的基础上结合常规杂交

育种，加快应用于生产实践的步伐。

水稻耐冷相关的数量性状位点已经定位了很

多，目前用于耐冷育种生产还存在很多困难。首

先，在进行ＱＴＬ定位时多采用少量的标记来构建遗
传图谱，图谱的饱和度偏低，所检测到的 ＱＴＬ置信
区间很大，标记与 ＱＴＬ连锁较松散。同时，研究者
构建群体的亲本组合不同，采用不同种类的分子标

记进行定位，导致不同研究检测出的 ＱＴＬ之间的内
在联系知之甚少。最后是ＱＴＬ定位与育种脱节，研
究中常用的亲本并不是生产上推广应用的优良品

种。一旦在一个群体中发现有益的 ＱＴＬ后还需要
与生产上推广应用的优良品种进行回交并标记辅

助选择，增加了品种选育时间，而且在不同的遗传

背景下，由于上位性的作用或者与 ＱＴＬ相连锁的标
记在不同亲本间多态性的消失，导致耐冷基因的选

择效率降低。

将来要简化分子标记技术，推广检测过程的自

动化、规模化和快速化。在研究中多构建特殊的遗

传材料，消除群体内背景遗传因子的干扰，以提高

ＱＴＬ定位的精确性。充分发掘不同环境不同群体
定位 ＱＴＬ之间的内在联系。加强 ＱＴＬ筛选与生产
的联系，选择生产上推广应用的优良品种作为作图

亲本，将ＱＴＬ筛选与育种同步进行。
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（２０２１－０６－２４）［２０２２－０３－１５］．ｈｔｔｐｓ：／／ｗｗｗ．ｆａｏ．ｏｒｇ／ｆａｏｓｔａｔ／

ｚｈ／＃ｄａｔａ／ＧＲ．

［３］郑东虎，王兴国．植物冷害分子机理的研究进展［Ｊ］．延边大学

农学学报，１９９７，１９（４）：２０９－２１４．

［４］吴　立，霍治国，姜　燕，等．气候变暖背景下南方早稻春季低温

灾害的发生趋势与风险［Ｊ］．生态学报，２０１６，３６（５）：１２６３－

１２７１．　

［５］郭丽颖，耿艳秋，金　峰，等．寒地水稻低温冷害防御栽培技术研

究进展［Ｊ］．作物杂志，２０１７（４）：７－１４．

［６］ＰａｃｈａｕｒｉＲＫ，ＡｌｌｅｎＭＲ，ＢａｒｒｏｓＶＲ，ｅｔａｌ．Ｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅ２０１４：

ｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒｅｐｏｒｔ．ＣｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆｗｏｒｋｉｎｇｇｒｏｕｐｓⅠ，Ⅱ ａｎｄⅢ ｔｏｔｈｅ
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ｆｉｆｔｈａｓｓｅｓｓｍｅｎｔｒｅｐｏｒｔｏｆｔｈｅｉｎｔｅｒｇｏｖｅｒｎｍｅｎｔａｌｐａｎｅｌｏｎｃｌｉｍａｔｅ

ｃｈａｎｇｅ［Ｒ］．Ｇｅｎｅｖａ，Ｓｗｉｔｚｅｒｌａｎｄ：ＩＰＣＣ，２０１４．

［７］聂元元，蔡耀辉，颜满莲，等．水稻低温冷害分析研究进展［Ｊ］．

江西农业学报，２０１１，２３（３）：６３－６６．

［８］张茂松，张加云，吉文娟，等．基于ＧＩＳ的水稻低温冷害精细化风

险区划———以玉溪市红塔区为例［Ｊ］．西南农业学报，２０１４，２７

（４）：１７２３－１７２８．

［９］ＣｈｅｎＣ，ＨｕａｎｇＪＬ，ＺｈｕＬＹ，ｅｔａｌ．Ｖａｒｉｅｔａｌｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｉｎｔｈｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｏｆｒｉｃｅｃｈａｌｋｉｎｅｓｓｔｏｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｄｕｒｉｎｇｒｉｐｅｎｉｎｇｐｈａｓｅ

ａｃｒｏｓｓｄｉｆｆｅｒｅｎｔｓｏｗｉｎｇｄａｔｅｓ［Ｊ］．ＦｉｅｌｄＣｒｏｐｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２０１３，１５１：

８５－９１．

［１０］王立志，王春艳，李忠杰，等．黑龙江水稻冷害 Ⅳ分蘖期低温对

水稻分蘖的影响［Ｊ］．黑龙江农业科学，２００９（４）：１８－２０．

［１１］王连敏，王立志，王春艳，等．黑龙江水稻冷害Ⅵ寒地水稻障碍

型冷害鉴定过程的启发［Ｊ］．黑龙江农业科学，２０１０（２）：２０－

２２．　

［１２］刘琳帅，卞景阳，孙兴荣，等．大庆地区粳稻品质性状分析与评

价［Ｊ］．黑龙江农业科学，２０１９（１０）：１－３．

［１３］崔　晶，松江勇次，楠谷彰人．优质食味米生产理论与技术

［Ｍ］．北京：中国农业出版社，２０１９．

［１４］ＪｉａｎｇＨ，ＬｉｕＴ，ＣｈｅｎＱＳ．Ｄｙｎａｍｉｃｍｏｎｉｔｏｒｉｎｇｏｆｆａｔｔｙａｃｉｄｖａｌｕｅｉｎ

ｒｉｃｅｓｔｏｒａｇｅｂａｓｅｄｏｎａｐｏｒｔａｂｌｅｎｅａｒ－ｉｎｆｒａｒｅｄｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙｓｙｓｔｅｍ

［Ｊ］．ＳｐｅｃｔｒｏｃｈｉｍｉｃａＡｃｔａ（ＰａｒｔＡ：ＭｏｌｅｃｕｌａｒａｎｄＢｉｏｍｏｌｅｃｕｌａｒ

Ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ），２０２０，２４０：１１８６２０．

［１５］王士强．寒地水稻孕穗期耐冷性差异及外源物质调控研究

［Ｄ］．沈阳：沈阳农业大学，２０１６．

［１６］ＭａｔｓｕｅＹ，ＯｄａｈａｒａＫ，ＨｉｒａｍａｔｓｕＭ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓｉｎａｍｙｌｏｓｅｃｏｎｔｅｎｔ，

ａｍｙｌｏｇｒａｐｈｉｃｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓａｎｄｓｔｏｒａｇｅｐｒｏｔｅｉｎｓｏｆｇｒａｉｎｓｏｎ

ｐｒｉｍａｒｙａｎｄｓｅｃｏｎｄａｒｙＲａｃｈｉｓｂｒａｎｃｈｅｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｊａｐａｎｅｓｅ

ＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，１９９５，６４（３）：６０１－６０６．

［１７］贾　良，丁雪云，王平荣，等．稻米淀粉ＲＶＡ谱特征及其与理化

品质性状相关性的研究［Ｊ］．作物学报，２００８，３４（５）：７９０－

７９４．　

［１８］李　刚，邓其明，李双成，等．稻米淀粉ＲＶＡ谱特征与品质性状

的相关性［Ｊ］．中国水稻科学，２００９，２３（１）：９９－１０２．

［１９］蔡一霞，朱庆森，徐　伟，等．结实期水分胁迫对水稻强、弱势粒

主要米质性状及淀粉黏滞谱特征的影响［Ｊ］．作物学报，２００４，

３０（３）：２４１－２４７．

［２０］朱振华，金基永，袁平荣，等．不同海拔条件下耐冷性粳稻品种

的稻米淀粉 ＲＶＡ谱特性［Ｊ］．中国水稻科学，２０１０，２４（２）：

１５１－１５６．　

［２１］高健强，余显权，赵福胜，等．杂交水稻孕穗期和开花期耐冷性

鉴定指标研究［Ｊ］．贵州农业科学，２００６，３４（５）：２１－２３．

［２２］ＭｉｔｕｉＳ．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌｓｔｕｄｉｅｓｏｆｔｈｅｒｉｃｅｐｌａｎｔｗｉｔｈｓｐｅｃｉａｌｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ｔｏｔｈｅｃｒｏｐｆａｉｌｕｒｅｃａｕｓｅｄｂｙｔｈｅｏｃｃｕｒｒｅｎｃｅｏｆｕｎｓｅａｓｏｎａｂｌｅｌｏｗ

ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ．Ⅶ．Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｏｆｒｉｃｅｖａｒｉｅｔｉｅｓ［Ｊ］．

ＪａｐａｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，１９４０，１２（３）：２２８－２３２．

［２３］ＳａｔａｋｅＴ，ＫｏｉｋｅＳ．Ｓｔｅｒｉｌｉｔｙｃａｕｓｅｄｂｙｃｏｏｌｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔａｔｔｈｅ

ｆｌｏｗｅｒｉｎｇｓｔａｇｅｉｎｒｉｃｅｐｌａｎｔｓ．Ⅰ．Ｔｈｅｓｔａｇｅａｎｄｏｒｇａｎｓｕｓｃｅｐｔｉｂｌｅ

ｔｏｃｏｏｌｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ［Ｊ］．ＪａｐａｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，１９８３，５２

（２）：２０７－２１４．

［２４］ＰａｃｉｎｉＥ，ＧｕａｒｎｉｅｒｉＭ，ＮｅｐｉＭ．Ｐｏｌｌｅｎｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓａｎｄｗａｔｅｒ

ｃｏｎｔｅｎｔｄｕｒｉｎｇｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｐｒｅｓｅｎｔａｔｉｏｎ，ａｎｄｄｉｓｐｅｒｓａｌ：ａｓｈｏｒｔ

ｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．Ｐｒｏｔｏｐｌａｓｍａ，２００６，２２８（１）：７３．

［２５］ＳａｔａｋｅＴ，ＳｈｉｂａｔａＭ．Ｍａｌｅｓｔｅｒｉｌｉｔｙｃａｕｓｅｄｂｙｃｏｏｌｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔａｔ

ｔｈｅｙｏｕｎｇｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓｔａｇｅｉｎｒｉｃｅｐｌａｎｔｓ．ⅩⅩⅪ．Ｆｏｕｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｉｎｇｉｎｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＪａｐａｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐＳｃｉｅｎｃｅ，

１９９２，６１（３）：４５４－４６２．

［２６］ＳａｔａｋｅＴ．Ｍａｌｅｓｔｅｒｉｌｉｔｙｃａｕｓｅｄｂｙｃｏｏｌｉｎｇｔｒｅａｔｍｅｎｔａｔｔｈｅｙｏｕｎｇ

ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｅｓｔａｇｅｉｎｒｉｃｅｐｌａｎｔｓ．ⅩⅩⅩ．Ｒｅｌａｔｉｏｎｂｅｔｗｅｅｎｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ

ａｎｄｔｈｅｎｕｍｂｅｒｏｆｅｎｇｏｒｇｅｄｐｏｌｌｅｎｇｒａｉｎｓａｍｏｎｇｓｐｉｋｅｌｅｔｓｃｏｏｌｅｄａｔ

ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｏｌｌｅｎｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌｓｔａｇｅｓ［Ｊ］．ＪａｐａｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，１９９１，６０（４）：５２３－５２８．

［２７］张海燕．植物冷害机理综述［Ｊ］．山西师大学报（自然科学

版），１９９８，１２（１）：６４－６７．

［２８］杨凤仙，董俊梅，杨晓霞．低温胁迫下棉叶叶绿体、液胞超微结

构的变化［Ｊ］．山西农业大学学报（自然科学版），２００１，２１（２）：

１１６－１１７．

［２９］董合铸，孙龙华，简令成．不同抗寒性小麦品种的麦苗在冰

冻———化冻后叶片细胞亚显微结构的变化［Ｊ］．植物学报，

１９８０，２２（４）：３３９－３４２，４１４－４１５．

［３０］张　静，朱为民．低温胁迫下番茄细胞超微结构的变化［Ｊ］．河

南农业科学，２０１２，４１（２）：１０８－１１０，１１４．

［３１］杨福愉，邢菁如，陈文雯，等．抗冷与不抗冷水稻线粒体膜流动

性的比较［Ｊ］．植物学报，１９８６，２８（６）：６０７－６１４．

［３２］王洪春，汤章城，苏维埃，等．水稻干胚膜脂脂肪酸组分差异性

分析［Ｊ］．植物生理学报，１９８０，６（３）：２２７－２３６．

［３３］张　巽．低温胁迫对玉米出苗和灌浆的影响及其化学调控

［Ｄ］．太谷：山西农业大学，２０１６．

［３４］杨建昌，彭少兵，顾世梁，等．水稻灌浆期籽粒中３个与淀粉合

成有关的酶活性变化［Ｊ］．作物学报，２００１，２７（２）：１５７－１６４．

［３５］王贺正，马　均，李旭毅，等．水分胁迫对水稻籽粒灌浆及淀粉

合成有关酶活性的影响［Ｊ］．中国农业科学，２００９，４２（５）：

１５５０－１５５８．　

［３６］ＮａｋａｍｕｒａＹ，ＹｕｋｉＫ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈ

ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｄｕｒｉｎｇｔｈｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｒｉｃｅｅｎｄｏｓｐｅｒｍ

［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，１９９２，８２（１）：１５－２０．

［３７］ＹｅＪＢ，ＭａｏＤ，ＣｈｅｎｇＳＹ，ｅｔａｌ．Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ

ａｎａｌｙｓｉｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅｐｏｔｅｎｔｉａｌｓｔｉｍｕｌａｔｏｒｙｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆｔｅｒｐｅｎｅ

ｔｒｉｌａｃｔｏｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｂｙｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓａｌｉｃｙｌｉｃａｃｉｄｉｎＧｉｎｋｇｏｂｉｌｏｂａ

［Ｊ］．ＩｎｄｕｓｔｒｉａｌＣｒｏｐｓａｎｄＰｒｏｄｕｃｔｓ，２０２０，１４５：１１２１０４．

［３８］程方民，钟连进，孙宗修．灌浆结实期温度对早籼水稻籽粒淀粉

合成代谢的影响［Ｊ］．中国农业科学，２００３，３６（５）：４９２－５０１．

［３９］ＬｉｎＬＳ，ＨｕａｎｇＪ，ＺｈａｎｇＬ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｉｎｈｉｂｉｔｉｎｇｓｔａｒｃｈ

ｂｒａｎｃｈｉｎｇｅｎｚｙｍｅｓｏｎｍｏｌｅｃｕｌａｒａｎｄｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｅｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓｏｆ

ｓｔａｒｃｈｅｓｆｒｏｍ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｒｅｇｉｏｎｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．Ｆｏｏｄ

Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１９，３０１：１２５２７１．

［４０］ＧｉｌｌＳＳ，ＴｕｔｅｊａＮ．Ｒｅａｃｔｉｖｅｏｘｙｇｅｎｓｐｅｃｉｅｓａｎｄａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ

ｍａｃｈｉｎｅｒｙｉｎａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｃｒｏｐｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１０，４８（１２）：９０９－９３０．

［４１］ＢｌｏｋｈｉｎａＯ，ＶｉｒｏｌａｉｎｅｎＥ，ＦａｇｅｒｓｔｅｄｔＫＶ．Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｓ，ｏｘｉｄａｔｉｖｅ

ｄａｍａｇｅａｎｄｏｘｙｇｅｎｄｅｐｒｉｖａｔｉｏｎｓｔｒｅｓｓ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．Ａｎｎａｌｓｏｆ
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Ｂｏｔａｎｙ，２００３，９１（２）：１７９－１９４．

［４２］ＬｉｕＪＪ，ＬｉｎＳＨ，ＸｕＰＬ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｅｘｏｇｅｎｏｕｓｓｉｌｉｃｏｎｏｎｔｈｅ

ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔｅｎｚｙｍｅｓａｎｄｌｉｐｉｄｐｅｒｏｘｉｄａｔｉｏｎｉｎｃｈｉｌｌｉｎｇ－

ｓｔｒｅｓｓｅｄｃｕｃｕｍｂｅｒｌｅａｖｅｓ［Ｊ］．ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓｉｎＣｈｉｎａ，

２００９，８（９）：１０７５－１０８６．

［４３］ＷａｎｇＣＱ，ＬｉｕＴ，ＸｕＨＪ．Ｅｆｆｅｃｔｏｆｓｅｌｅｎｉｕｍｏｎａｓｃｏｒｂａｔｅ－

ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｄｕｒｉｎｇＰＥＧ－ｉｎｄｕｃｅｄｗａｔｅｒｄｅｆｉｃｉｔｉｎ

ＴｒｉｆｏｌｉｕｍｒｅｐｅｎｓＬ．［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＧｒｏｗｔｈＲｅｇｕｌａｔｉｏｎ，２０１１，

３０（４）：４３６－４４４．

［４４］ＳｈｕＤＦ，ＷａｎｇＬＹ，ＤｕａｎＭ，ｅｔａｌ．Ａｎｔｉｓｅｎｓｅ－ｍｅｄｉａｔｅｄｄｅｐｌｅｔｉｏｎ

ｏｆｔｏｍａｔｏｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅｒｅｄｕｃｔａｓｅｅｎｈａｎｃｅｓｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙｔｏ

ｃｈｉｌｌｉｎｇｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１１，４９

（１０）：１２２８－１２３７．

［４５］ＧｕｏＺ，ＯｕＷ，ＬｕＳ，ｅｔａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｒｅｓｐｏｎｓｅｓｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｔｉｖｅ

ｓｙｓｔｅｍｔｏｃｈｉｌｌｉｎｇａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｉｎｆｏｕｒｒｉｃｅｃｕｌｔｉｖａｒｓｄｉｆｆｅｒｉｎｇｉｎ

ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００６，４４（１１／

１２）：８２８－８３６．

［４６］段思阳，王美玲，张喜春，等．外源脱落酸和水杨酸及赤霉素对

番茄幼苗抗寒性的影响［Ｊ］．北京农学院学报，２０２０，３５（３）：

５０－５６．　

［４７］ＢｕｈｒｏｗＬＭ，ＣｒａｍＤ，ＴｕｌｐａｎＤ，ｅｔａｌ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄａｎｄ

ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｃａｃｉｄｅｌｉｃｉｔｏｐｐｏｓｉｎｇｅｆｆｅｃｔｓｏｎＦｕｓａｒｉｕｍｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ

ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｉｎｗｈｅａｔ［Ｊ］．Ｐｈｙｔｏｐａｔｈｏｌｏｇｙ，２０１６，１０６（９）：９８６－９９６．

［４８］赖日芳，栗书莹，岑振博，等．低温下不同香稻品种苗期的形态

生理响应［Ｊ］．中国稻米，２０１９，２５（２）：２４－２８．

［４９］ＧｅｎｔＭ．Ｄｙｎａｍｉｃｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｓｕｐｐｌｙａｎｄｄｅｍａｎｄｍｏｄｅｌｏｆ

ｖｅｇｅｔａｔｉｖｅｇｒｏｗｔｈ：ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，ｌｉｇｈｔ，ｃａｒｂｏｎｄｉｏｘｉｄｅ，ａｎｄ

ｄａｙｌｅｎｇｔｈ［Ｊ］．Ａｇｒｏｎｏｍｙ，２０１８，８（２）：２１．

［５０］耿立清，王嘉宇，陈温福．孕穗－灌浆期低温对水稻穗部性状的

影响［Ｊ］．华北农学报，２００９，２４（３）：１０７－１１１．

［５１］张莉萍，黄少锋，王丽萍，等．２００２年黑龙江省东部水稻冷害解

析［Ｊ］．黑龙江农业科学，２００４（１）：３９－４２．

［５２］陈　琳．木醋液对低温胁迫下水稻幼苗主要生理生化指标的影

响［Ｄ］．哈尔滨：东北农业大学，２０１９．

［５３］戴陆园，张建华，叶昌荣，等．水稻耐冷性与低温条件下的溢泌

量及再生茎重的关系［Ｊ］．西南农业学报，１９９８，１１（１）：７－１１．

［５４］ＴａｎｎｏＨ，ＫｉｕｃｈｉＨ，ＨｉｒａｙａｍａＹ，ｅｔａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆａｓｉｍｐｌｅ

ｔｅｓｔｉｎｇｍｅｔｈｏｄｆｏｒｃｏｏｌｗｅａｔｈｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅａｔｔｈｅｆｌｏｗｅｒｉｎｇｓｔａｇｅｏｆ

ｒｉｃｅｕｓｉｎｇａｎａｉｒｃｏｎｄｉｔｉｏｎｅｄｒｏｏｍ［Ｊ］．ＪａｐａｎｅｓｅＪｏｕｒｎａｌｏｆＣｒｏｐ

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２０００，６９（１）：４３－４８．

［５５］韩龙植，张三元．水稻耐冷性鉴定评价方法［Ｊ］．植物遗传资源

学报，２００４，５（１）：７５－８０．

［５６］潘孝武，李小湘，黎用朝，等．湖南早籼稻品种芽期和苗期耐冷

性初步研究［Ｊ］．杂交水稻，２０１５，３０（５）：５９－６４．

［５７］王丽艳，唐金敏，郑桂萍，等．水稻萌发期和幼苗期耐低温指标

体系构建及综合评价［Ｊ］．中国农业科技导报，２０１９，２１（１０）：

５８－６５．

［５８］郭　涛，王海凤，薛　芳，等．耐低温发芽水稻种质资源筛选

［Ｊ］．山东农业科学，２０２０，５２（１）：３７－４１．

［５９］王　林，揭春玉，吴　尧，等．水稻品种抽穗扬花期耐冷性鉴定

与评价方法初探［Ｊ］．中国稻米，２０１９，２５（５）：７５－７８．

［６０］刘昌文，郭桂珍，杨春刚，等．冷水胁迫下不同地理来源粳稻品

种的耐冷性差异［Ｊ］．植物遗传资源学报，２００８，９（１）：２５－３１．

［６１］杨志奇．中国粳稻地方品种孕穗期耐冷性鉴定及遗传多样性分

析［Ｄ］．北京：中国农业科学院，２００９．

［６２］陈慧珍，江卫平，谢　蔚，等．水稻耐冷性研究进展及建议［Ｊ］．

湖北农业科学，２０１５，５４（２）：２５７－２６１．

［６３］姜树坤，王立志，杨贤莉，等．基于高密度 ＳＮＰ遗传图谱的粳稻

芽期耐低温 ＱＴＬ鉴定［Ｊ］．作物学报，２０２０，４６（８）：１１７４－

１１８４．　

［６４］詹庆才，曾曙珍，熊伏星，等．水稻苗期耐冷性 ＱＴＬｓ的分子定

位［Ｊ］．湖南农业大学学报（自然科学版），２００３，２９（１）：７－１１．

［６５］ＢａｂｕＲＣ，ＺｈａｎｇＪＸ，ＢｌｕｍＡ，ｅｔａｌ．ＨＶＡ１，ａＬＥＡｇｅｎｅｆｒｏｍｂａｒｌｅｙ

ｃｏｎｆｅｒｓｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｒｉｃｅ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ．）

ｖｉａｃｅｌｌｍｅｍｂｒａｎｅｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２００４，１６６（４）：

８５５－８６２．

［６６］陈能刚，余显权，赵德刚，等．转 ｉｐｔ基因水稻植株耐冷性研究

［Ｊ］．西南农业学报，２００６，１９（２）：２５５－２５９．

［６７］韩龙植，乔永利，张三元，等．水稻幼苗活力性状的低温反应数

量性状基因座检测［Ｊ］．遗传学报，２００７，３４（３）：２３９－２４６．

［６８］李亚非，王连敏，曹桂兰，等．不同低温胁迫下粳稻耐冷种质的

孕穗期耐冷性比较［Ｊ］．植物遗传资源学报，２０１０，１１（６）：

６９１－６９７．　

［６９］杨　军，黄淑娥，曹　娜，等．降温期灌水和叶面喷施磷酸二氢

钾对早稻产量的影响［Ｊ］．应用与环境生物学报，２０１８，２４（５）：

１１３２－１１３８．

［７０］徐呈祥．提高植物抗寒性的机理研究进展［Ｊ］．生态学报，

２０１２，３２（２４）：７９６６－７９８０．

［７１］李跃娜．低温胁迫下不同磷素营养水平对水稻生理特性及产量

的影响［Ｄ］．长春：吉林大学，２０１１．

［７２］曹　娜，熊强强，陈小荣，等．幼穗分化期低温条件下灌水对早

稻温度调节、产量形成及相关生理特性的影响［Ｊ］．核农学报，

２０１８，３２（４）：７６０－７７０．

［７３］赵　静，陈晓飞，席联敏，等．水稻覆膜灌溉对生态环境的影响

研究［Ｊ］．灌溉排水学报，２００５，２４（３）：８－１１．

［７４］王立志，孟　英，项洪涛，等．黑龙江省水稻冷害发生情况及生

理机制［Ｊ］．黑龙江农业科学，２０１６（４）：１４４－１５０．

［７５］梁　颖．ＤＡ－６对水稻幼苗抗冷性的影响［Ｊ］．山地农业生物

学报，２００３，２２（２）：９５－９８．

［７６］苏前富，张　伟，王巍巍，等．种衣剂添加芸薹素内酯预防玉米

冷害药害试验分析［Ｊ］．玉米科学，２０１３，２１（１）：１３７－１４０．

［７７］ＫｒａｔｓｃｈＨＡ，ＷｉｓｅＲＲ．Ｔｈｅｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅｏｆｃｈｉｌｌｉｎｇｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．

Ｐｌａｎｔ，Ｃｅｌｌ＆Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ，２０００，２３（４）：３３７－３５０．

［７８］ＢｈａｔｔａｃｈａｒｊｅｅＳ．Ｈｅａｔａｎｄｃｈｉｌｌｉｎｇｉｎｄｕｃｅｄｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎｏｆｒｅｄｏｘ

ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓａｎｄｉｔｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｂｙｈｙｄｒｏｇｅｎｐｅｒｏｘｉｄｅｉｎｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ

ｒｉｃｅｓｅｅｄｓ（ＯｒｙｚａｓａｔｉｖａＬ，ｃｕｌｔｉｖａｒＲａｔｎａ）［Ｊ］．Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄ

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙｏｆＰｌａｎｔｓ，２０１３，１９（２）：１９９－２０７．
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