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水稻高温热害发生机理与耐高温遗传基础研究
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　 　 摘要:在全球气候变暖的大环境下,极端天气频繁发生,高温已经成为制约水稻产量和品质的主要因素之一。 培育耐高

温的水稻品种是防止高温热害最简便有效的途径。 现代分子技术的发展和水稻功能基因组研究的深入,为水稻耐高温遗传

机制的剖析提供了有效手段。 本文综述了近年来水稻高温热害的发生机理和耐高温遗传基础方面的研究进展,包括耐高温

QTL 定位与克隆、转录组研究、蛋白组研究等。 以期为深入剖析水稻耐高温的分子机制和培育耐高温的新品种提供有益参考。
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Abstract: The extreme climate affairs occur more frequently under the trends of global warming. Heat has been
one of the major constrains of rice yield and quality. The most effective way to solve the problem is to develop new
rice varieties with heat tolerance. The advance of molecular biotechnology and rice functional genome research pro-
vide an effective approach for studying on the genetic bases of rice heat tolerance. The damage mechanism of heat
stress and genetic basis of heat tolerance in rice were summarized in this review,such as QTL mapping and cloning,
transcriptome,and proteomics. It may facilitate the deep dissection of genetic mechanism of heat tolerance in rice
and the development of new rice variety with heat tolerance.
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随着世界人口持续快速的增长,据统计到 2050
年,全球水稻的产量将要以每年 0. 6% ~ 0. 9%的方

式增产才能满足人们对粮食的需求[1]。 因此,粮食

短缺问题日益成为全球将面临的重大挑战。 水稻是

世界上近一半人口食用的主要粮食作物,其产量稳

定与否将直接关系到全球粮食安全和国际局势的稳

定。 由于工业化和人类活动的影响,全球气候变暖

问题日益突出。 联合国气候变化小组提出的全球气

候变暖的气候特征是:一是地球表面平均气温持续

升高,仅一个世纪以来就上升了 1 华氏度。 近 50 多

年来,平均每 10 年升高 0. 13 ℃。 二是气候变化标

准差变大,极端天气增多[2]。 受到全球气候变暖的

影响,近 20 年来高温热害导致我国粮食减产,特别

是水稻减产频繁发生,其中最为严重的是 1994、
2003 和 2010 年[3-5]。 2003 年夏季,我国南方出现了

极为罕见的极端高温天气,部分稻区 38℃以上的高

温持续了 20 d。 此次热害正好发生在水稻抽穗扬花

期,给水稻生产带来严重损失,受灾面积也达到了历
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史之最。 其中仅湖北和安徽两省的受灾面积就达到

了 80 多万 hm2 [4]。 2011 年夏季,重庆达 35 ℃以上

创高温纪录并持续 38. 4 d,气温最高的江津其 40 ℃
以上的高温持续 9 d[6]。

高温已经成为影响水稻产量和品质的主要因素

之一。 培育耐高温的水稻优良新品种和使用高效科

学的栽培管理方法是解决水稻高产问题的关键。 一

般来说,水稻的最适生长温度白天平均为 28 ℃,夜
晚平均为 22 ℃ [7]。 在一天中,若白天的温度有一

段时间超过 33 ℃,水稻的结实率将会下降,最终导

致水稻产量的降低[8]。 Peng 等[9]研究表明,在水稻

生长期间,平均夜间最低温度每升高 1 ℃水稻产量

就下降 10% 。 据预测本世纪末地球表面的温度很

可能升高 2. 0 ~ 4. 5 ℃ [10]。 在这种自然环境下,作
物整个生长发育时期将会遭遇高温热害。

随着现代农业生产栽培管理技术和分子生物学

技术的发展,已经在栽培生理、遗传育种、基因组、转
录组以及蛋白组等方面开展水稻耐高温的研究。 这

些研究成果将为水稻耐高温机理剖析和遗传育种研

究奠定良好基础。

1　 水稻高温热害的发生机理

1. 1　 高温与水稻生长发育

水稻一生的不同生长发育阶段对高温的敏感程

度不同。 其中,抽穗扬花期对高温最敏感,灌浆期次

之。 水稻抽穗扬花期的最适温度为 25 ~ 30 ℃,
35 ℃为水稻热害的临界温度[11-12]。 如果气温超过

这个临界温度,将会导致水稻的减产和品质下降。
水稻抽穗开花当天或是开花后一天对高温的敏感度

最高,越往后越低[13]。 另外,在水稻抽穗扬花期,高
温还会导致花药不能正常的开裂,散粉少,不能正常

授粉[14-15]。 张桂莲等[16] 人也观察到在高温胁迫下

花药的开裂率、花粉活力、花粉粒数开始下降。 进一

步从细胞学水平进行观察,发现高温处理下花药壁

的表皮细胞遭受到严重的破坏,维管束细胞的形状

异常,木质部和韧皮部界限不清,从而引起输导功能

的障碍,致使花粉粒得不到充足的物质供应而导致

花粉的败育。 另外有学者认为不同的水稻品种对水

稻的耐热性存在着一定的差别,一般来说籼稻品种

耐热性比粳稻品种强[15,17]。
灌浆期是水稻产量和品质形成的关键时期。 森

谷国男[18]认为在水稻灌浆期,气温在 30 ℃以下的

范围内,水稻的灌浆速率会随着平均温度的升高而

升高,但是灌浆的时间会相应的缩短,千粒重下降,

整精米率下降。 Kim 等[19] 研究表明高温条件下水

稻灌浆速率和水稻叶片的衰老速率均增加,但持续

的时间相应的缩短。 同时,认为早期高温条件下,水
稻灌浆的终止并不是由于早期叶片衰老导致的同化

作用的减少引起的,而是由于高温条件下水稻小穗

过早的衰老,致使库活性的降低。 当温度超过 35 ℃
时,子粒接受光合产物的能力降低,千粒重和稻米品

质均受到影响[20]。 目前关于高温对灌浆期水稻的

伤害机制尚不清楚,但是对灌浆期小麦和玉米的高

温胁迫机制的研究取得了一定的进展[21-22]

1. 2　 水稻高温热害的生理生化机理

光合作用是植物对高温最敏感的生理过程之

一。 如果光合植物长时间处于高温条件下,光合作

用将会受到抑制[23-26]。 在整个光合作用过程中,1,
5-二磷酸核酮糖羧化酶 /加氧酶 ( Ribulose-1,5-bi-
sphosphate carboxylase / oxygenase,简称 Rubisco)对净

光合速率的调节起到至关重要的作用。 Crafts-
Brandner 等[27]研究表明,即使是在中等程度的高温

胁迫下,植物的净光合速率也会受到抑制。 在 CO2

浓度一定的情况下,当光合植物叶片温度超过 35 ℃
时,Rubisco 的活化开始下降,最终导致净光合速率

的下降。 此外,在整个光合作用中 Rubisco 和活化

酶之间存在着密切的关系。 尽管 Rubisco 的最高耐

受温度为大于 50 ℃,活化酶的最高耐受温度为

42 ℃,但是当活化酶缺失的时候,Rubisco 将会失

活,并且这种失活的比率随着温度的升高而逐渐升

高,然而 Rubisco 失活的比率并不随着 CO2浓度的升

高而升高。 另有研究也表明 Rubisco 活性的下降是

由于光合作用受到中等程度高温胁迫所致[28-31]。
Crafts-Brandner 等[30]认为活化酶有维持和促进

Rubisco 活化活性的作用。 当温度升高时,Rubisco
失活的速率超过了活化酶对 Rubisco 活化的能力,
这时光合速率将会降低。 早期的研究表明,相对的

低温可以使活化酶处于最佳的状态,然而,中等程度

的高温就会使活化酶处于不稳定的状态[31]。 近期

研究表明[32-34],当温度超过 42 ℃时,腺苷三磷酸酶

(adenosine triphosphatase,简称 ATPase)的活化活性

将会受到抑制,由于 ATP 水解的比率通过一种尚未

定义的途径影响 Rubisco 的活化。 当温度超过 AT-
Pase 的最适温度时,ATP 水解的比率将会下降,最
终导致活化酶促进 Rubisco 活化能力下降,近而影

响光合作用的光合速率。 Feng 等[35] 研究表明景天

庚酮糖-1,7-二磷酸酯酶(sedoheptulose-1,7-bisphos-
phatase,简称 SBPase)的过表达,可能有助于植物耐
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热性的提高。 SBPase 能够阻止 Rubisco 活化酶,从
水溶性基质片段向类囊体膜上转移,近而维持 Rubi-
sco 的活化性能。

目前,关于水稻耐高温的一些生理机制,包括高

温条件下 Rubisco 活化酶选择性上调的研究以及参

与卡尔文循环相关酶的研究已经有报道[36]。 Gesch
等[37]研究表明,在高温和高 CO2 浓度条件下,水稻

叶片 Rubisco 的功能和蛋白质含量会受到一定的影

响,而水稻叶片中 Rubisco 的表达与其光合作用基

因型变异有关。 磷酸化作用也是水稻应答高温胁迫

时一种常见机制,但是,目前高温胁迫条件下水稻叶

片中磷蛋白质的差异性表达情况尚不清楚[38]。

2　 水稻耐高温 QTL 定位研究

植物逆境胁迫方面的 QTL 定位研究已有大量

报道[39-42],水稻耐高温 QTL 定位方面的报道也逐步

开展(表 1)。 曹立勇等[43]利用 DH 群体在水稻抽穗

扬花期,以结实率相对差值为指标,定位到了位于第

1、3、4、8 和 11 条染色体上的 6 个 QTL 位点,其贡献

率大小为 1. 28% ~ 22. 81%。 朱昌兰等[44] 利用重组

自交系群体,以子粒重的相对差值为指标,对灌浆水

稻进行耐高温QTL 定位,结果定位到了位于第1、4 和

7 染色体上的 3 个 QTL 位点,贡献率为 8. 94% ~
17． 25%。 赵志刚等[45]利用回交群体,在水稻孕穗期

以自然条件下和高温条件下的小穗育性和小穗育性

的热敏感指数为鉴定指标,定位到了位于第 2、4、5 和

8 染色体上的 7 个 QTL 位点,其贡献率为 6. 4% ~
18． 6%。 张涛等[46]利用籼粳交重组自交系群体,以结

实率的相对差值为鉴定指标,定位到了位于第 2、3 和 5
染色体上的 3 个 QTL 位点。 其贡献率为 6． 59% ~
10． 72% 。 奎丽梅等[47] 利用渗入系群体,在水稻抽

穗扬花期,以单株平均结实率为鉴定指标,检测到位

于第 1、3、8 和 10 染色体上,贡献率为 6% ~ 12% 的

4 个 QTL 位点。 陈庆全等[48]利用重组自交系,在水

稻抽穗扬花期,以结实率的相对差值为鉴定指标,两
年时间里共检测 6 个位于第 2、3、8、9 和 12 染色体

上的 QTL 位点,其贡献率为 7 ~ 12% 。 其中位于第

3 染色体上的位点 qHt3,连续两年都被检测到。
Zhang 等[49]利用 F2 群体,在水稻抽穗扬花期,以结

实率的相对差值为指标,检测到了位于第 3 和 4 染

色体上的 2 个 QTL 位点,其贡献率分别为 3% 和

17% 。 Thanh 等[50]利用回交群体,在水稻抽穗扬花

期,以抽穗天数和小穗开花时间为指标定位到了 8 个

与水稻耐高温有关的 QTL,分别位于第 2、3、4、5、8 和

10 染色体上,贡献率为 4. 99% ~ 43. 72% 。 Jagadish
等[51]利用重组自交系群体,在抽穗扬花期,以小穗

育性为指标,定位到了位于第 1、2、3、8、10 和 11 染

色体上的 8 个 QTL 位点。 其中位于第 1 染色体上

的 QTL 位点可以解释 18%的表型变异,同时对株高

的贡献率为 36% 。 盘毅等[52] 利用重组自交系群

体,在水稻抽穗扬花期,以花粉育性为指标,定位到

了 2 个位于第 4 和第 6 染色体上与水稻耐高温有关

的 QTL 位点,贡献率分别为 9. 31%和 15. 1% 。 Xiao
等[53]利用重组自交系群,在抽穗扬花期,以结实率

为指标,定位到了位于第 4 和第 10 染色体上的 2 个

QTL 位点,贡献率分别为 9. 1%和 25. 8% 。

表 1　 水稻耐高温 QTL 定位情况

Table 1　 QTL detection of heat tolerance in rice

作者

Author

作图群体

Mapping
population

鉴定时期

Identify period
鉴定指标

Identification index
QTL 数量

No. of QTL

染色体分布

Chromosome
distribution

贡献率最大值(% )
Maximum value
of contribution

曹立勇等[43] DH 群体 抽穗扬花期 结实率的相对差值 6 1、2、3、4、8 和 11 22. 8

朱昌兰等[44] RILs 群体 灌浆期 子粒重的相对差值 3 1、4 和 7 17. 3

赵志刚等[45] 回交群体 孕穗期 小穗育性 7 2、4、5 和 8 16. 8

张涛等[46] RILs 群体 抽穗扬花期 结实率的相对差值 3 2、3 和 5 10. 7

奎丽梅等[47] 渗入系 抽穗扬花期 单株平均结实率 4 1、3、8 和 10 12. 0

陈庆全等[48] RILs 群体 抽穗扬花期 结实率的相对差值 6 2、3、8、9 和 12 12. 0

Zhang 等[49 ] F2 群体 抽穗扬花期 结实率的相对差值 2 3 和 4 17. 0

Thanh 等[50] 回交群体 抽穗扬花期 抽穗天数、小穗开花时间 8 2、3、4、5、8 和 10 43. 7

Jagadish 等[51] F6 群体 抽穗扬花期 小穗育性 10 1、2、3、4、8 和 10 18. 0

盘毅等[52] RILs 群体 抽穗扬花期 花粉育性 2 4 和 6 15. 0

Xiao 等[53] RILs 群体 抽穗扬花期 结实率 2 4 和 10 25. 8
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从 QTL 定位结果可以看出,所定位到的与耐高

温有关的 QTL 位点在水稻全部 12 条染色体上都有

分布,相对集中于第 3 和第 4 染色体,分别占检测到

的耐高温 QTL 总数的 10. 53% 和 21. 05% 。 其中,
一些 QTL 的位置有些相同或相近。 奎丽梅等[47] 定

位到的位于第 3 染色体上遗传区间为 RM3601 ~
RM5813 的 QTL 位点 qHT3 和 Thanh 等[50]定位到的

位于水稻第 3 染色体上贡献率为 43. 72%的 QTL 位

点(遗传区间为 RM135 ~ RM571)与 Zhang 等[49] 定

位到的位于第 3 染色体上的 QTL 位点 RM3586 相

近。 其他定位到的 QTL 位点分别位于第 3 染色体

上的不同位置[43,46,48,52]。 在第 4 号染色体上,Xiao
等[53]定位到遗传区间为 RM5687 ~ RM471 的 QTL
位点 SSPc,此位点对表型变异的贡献率为 25. 82% 。
盘毅等[52] 定位到的遗传区间为 RM5687 ~ RM471
的 QTL 位点 qPF4,其贡献率为 15. 1% 。 这两个位

点与朱昌兰等[44] 检测到的位于 C1100 ~ R1783 区

间,对表型变异贡献率为 17. 25%的 QTL 位点 qHT4
位于相邻位置。 此外,Zhang 等[49]定位到的位于第 4
号染色体上的RM3735 位点,与赵志刚等[45]定位到的

同样位于 4 号染色体上遗传区间为 RM1018 ~ RM451
的 QTL 位点 qhts-4 极为相似,可能为同一位点。

在水稻耐高温 QTL 定位研究报道中,还发现耐

热性 QTL 上位性的存在。 曹立勇等[43] 利用 DH 群

体,共检测到了 8 对加-加上位性效应 QTL,贡献率

从 2. 27 % ~8. 13%不等。 朱昌兰等[44]也检测到了

贡献率为 2. 45% ~ 5. 29%之间的 8 对上位性 QTL。
赵志刚等[45]利用回交群体,检测到 8 条染色体上的

4 对 QTL 位点存在上位性效应,其贡献率为 3. 44% ~
11. 3%。 陈庆全等[48] 利用重组自交系在抽穗扬花

期,进行水稻耐高温 QTL 定位研究,发现 7 对耐热

性上位性 QTL,其贡献率从 0. 4% ~ 8. 0% 不等。 从

这些研究可以看出,上位性 QTL 对表型变异的贡献

率相对于加性效应 QTL 的贡献率普遍偏小[43,48]。
上位性效应的存在也说明了水稻耐高温的遗传机理

是比较复杂的。

3　 水稻耐高温基因克隆

Zhu 等[54]利用粳稻品种日本晴花药不开裂突

变体,定位到位于第 6 染色体上控制花药开裂的基

因 aidi,此基因能编码 262 个氨基酸蛋白。 Yaman-
ouchi 等[55]通过图位克隆的方法在水稻第 5 染色体

上定位到一个控制水稻斑点叶的候选基因 Spl7,此
基因中一个 ORF(开放阅读框,open reading frame)

和 HSF(heat stress transcription factor)高度相似,并
且能编码 HSF 蛋白。 Katiyar-Agarwal 等[56] 通过农

杆菌介导法,将拟南芥中 Athsp101 cDNA 转入到受

体细胞,从而获得转基因水稻再生植株及其后代。
对此转基因水稻和非转基因水稻进行高温 45 ~ 50
℃处理,常温 28 ℃恢复处理。 发现转基因水稻长势

良好,非转基因水稻枯萎死亡。 说明此转基因水稻

比非转基因水稻具有更好的耐热性。 Wu 等[57]在水

稻中发现了能够编码 WEKYll 蛋白的 OsWRLYLL 基

因。 当植物遇到高温胁迫时,该基因的表达有明显

的降低。 另外,与编码植物逆境胁迫相关蛋白的基

因也陆续的被发现[58-60]。 事实证明,水稻耐高温的

分子机理的研究,为水稻耐高温遗传机制的剖析提

供了有力的证据,也为培育耐高温新品种奠定了坚

实的理论基础。

4　 水稻耐高温转录组研究

随着水稻基因组测序和转录组技术的发展,基
因芯片(gene chip)技术已经被广泛用于植物逆境胁

迫的研究领域[61-64]。 基因芯片又称 DNA 芯片

(DNA chip)、DNA 微阵列(DNA microarray)等。 它

是将成千上万个核苷酸或 DNA 密集排列在固相支

持物上作为探针,将研究的样品标记后,与微点阵进

行杂交,用恰当的检测系统进行检测,根据杂交信号

强弱及探针的位置可确定样品的表达情况。
Yamakawa 等[65]在水稻灌浆期,对水稻品种日

本晴(Nipponbare)进行高温(白天平均 33 ℃,夜晚

平均 28 ℃)和常温(白天平均 25 ℃夜晚 20 ℃)处
理,利用基因芯片进行分析。 结果表明,在高温条件

下,几个与淀粉合成有关的基因,比如颗粒结合型淀

粉合成酶基因、分支酶基因和丙酮酸磷酸激酶基因

均开始下调。 然而,一些与淀粉消耗有关的 α 淀粉

酶和热激蛋白基因开始上调。 对其淀粉进行生物学

分析,发现在“高温逼熟”的谷物中,直链淀粉和长

链支链淀粉的含量下降,这可能是由于高温条件下

颗粒结合型淀粉合成酶基因和分支酶基因各自的表

达受到抑制所致。 对贮运蛋白进行双向电泳分析结

果显示,在高温条件下,13-D 醇溶蛋白的积累下降,
这可能与醇溶基因在高温条件下的表达受限制

有关。
目前,基因芯片在水稻中的应用主要集中于分

析水稻病原菌浸染情况[66-67],如稻瘟病[68]等。 而对

水稻在高温胁迫下基因的表达研究较少(Khush and
Toenniessen,1991)。 Yamakawa 等[69] 认为,高温造
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成贮存物质如淀粉、蛋白质的积累减少,从而影响灌

浆期水稻子粒的充实。 他们对高温胁迫下灌浆期的

水稻进行转录组分析,揭示了引起贮存物质短缺的

可能的代谢途径。 结果表明,蔗糖合成与降解的比

例、淀粉生物合成的减少和(或)淀粉降解以及色素

呼吸链抑制 ATP 合成,导致了淀粉积累量的减少,
从而最终引起贮运物质的短缺。

5　 水稻耐高温蛋白组研究

目前,关于利用蛋白组学研究植物在逆境条件

下生理机制的报道已有很多[70-76]。 此外,在高温条

件下水稻蛋白组学的研究也有了一定的进展,但是

现有的报道大多集中在单个蛋白的功能及其应对胁

迫的方式,对蛋白之间的互作及对胁迫响应的研究

还相对较少。
Jagadish 等[77]以耐高温水稻品种 N22 为试验

材料,进行高温胁迫处理以后,利用双向电泳的方

法,对其花药进行蛋白组分析,发现了 46 个差异蛋

白点。 对其中 13 个差异表达蛋白进行质谱分析,发
现其中一个冷激蛋白和一个热激蛋白对其花药蛋白

表达有显著的上调作用,这可能是 N22 具有明显抗

性的原因。 Lin 等[78]对高温胁迫下水稻颖果组织的

蛋白进行了双向电泳分析,发现了 400 多个差异蛋

白。 对其中 70 个差异表达蛋白进一步的质谱分析,
发现 54 个已知功能的蛋白,其中,21 个蛋白参与碳

水化合物的代谢,14 个参与蛋白质的合成和分解,9
个参与胁迫响应的基因。 此外,一个分子量比较小

的热激蛋白的表达量,在水稻灌浆期遭受到高温胁

迫时,也有明显的上升。 Lee 等[79] 用同样的方法,
在 42℃高温胁迫条件下,对水稻叶片的蛋白组表达

分析,发现了 48 个差异表达蛋白。 这些蛋白大致可

分为热激蛋白、能量和碳同化蛋白、氧化还原蛋白和

调节蛋白。 这几种蛋白中,比例比较大的是参与上

调的热激蛋白和能量代谢蛋白。 Han 等[80] 对水稻

的苗期进行高温胁迫处理,发现在 35 ℃时一些维护

光合作用的胁迫保护机制被激活;在 40 ℃时一些特

定的抗氧化机制开始起作用;在 45 ℃时,除了保护

机制和抗氧化机制开始起作用外,与热激蛋白有关

的基因也开始启动。 此外,高温胁迫条件下,具有保

护作用的蛋白和抗氧化蛋白可能开始上调。 其他一

些与蛋白合成、能量和碳水化合物代谢有关的蛋白

也发生复杂的变化应对胁迫。
从以上的结果中不难看出,当水稻遭遇到高温

胁迫时,其组织中的蛋白表达会发生不同程度的变

化来应对高温胁迫,热激蛋白的表达一般会不同程

度的上调[77,79-80]。 热激蛋白的研究将会为高温胁迫

下植物的伤害机理的剖析提供一定的依据。

6　 结语与展望

随着气候变暖和极端气候频繁发生,高温已经

成为水稻生产重要限制因子之一,避免高温热害给

水稻生产带来损失的最有效途径就是培育耐高温的

水稻新品种。 目前虽然已经对于水稻高温热害的生

理生化进行了初步研究,并在分子水平进行高温热

害的遗传剖析,如 QTL 初步定位、转录组和蛋白组

学研究等。 要把高温热害的分子基础研究应用于水

稻遗传育种实践,相关研究特别是水稻耐高温 QTL
定位还需要进一步加强。

传统的 QTL 定位大多采用的是两个亲本杂交

培育的作图群体,群体培育周期长、工作量大,不利

于大规模发掘利用种质资源存在的有利 QTL;作图

群体的亲本多数也不是生产上广为种植的当家品

种,由于普遍存在的 QTL 与遗传背景的互作,使得

这些定位的成果难以直接应用于作物品种的遗传改

良,导致 QTL 发掘定位与作物遗传育种实践相脱

节。 借鉴 Tanksley 等[81]的高代回交 QTL 分析(AB-
QTL)方法进行基因发掘定位和品种改良的思路,前
人提出了一个新的分子育种策略,即利用 DNA 标记

技术和改进的回交方法,通过提高基因流动和选择

有利基因型,有效提高种质资源的利用效率,将有利

QTL 高效发掘和作物遗传育种实践有机结合

起来[83-84]。
利用 Li 等[82] 提出的分子育种策略,选择生产

上大面积推广应用的当家品种作为轮回亲本,以来

自世界各地的各类种质资源为供体,培育高代回交

群体,在高温频发地区进行耐高温筛选和鉴定,进而

获得耐高温的选择导入系,并进行 QTL 定位。 优良

耐高温导入系可以在生产上直接使用,同时通过基

因组学、转录组学和蛋白质学的手段,确定目标候选

基因和获得功能基因标记,再借助分子标记辅助选

择,进一步改良水稻品种的耐高温性。 该分子育种

技术路线,已经被广泛用于水稻的产量、抗旱、耐盐

和抗病虫育种和基因发掘中[85-86],在水稻的耐高温

育种中也得到应用,在玉米、小麦和大豆等作物的分

子育种中也逐步推广。
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