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摘要摘要

現行臺灣地區水稻栽培90%以上屬於溫帶型的稉型品種(Temperate Japonica 
type)，但實際上台灣的各項環境條件卻常不適於稉型水稻的栽培，尤其是台灣中

南部的稻米栽培環境，在穀粒充實期間易遭遇高溫，導致稻米白堊質發生，使得

稻米品質下降。加上近年來全球暖化的影響，高溫將是未來台灣稻米生產必須面

對的挑戰。

稻米品質的形成牽涉到複雜的生理及生化反應過程，也與環境之間具有密

切的關係，其中溫度是影響稻米品質形成主要的環境因子之一。水稻是全球前三

大糧食作物之一，與其他主要的糧食作物不同，水稻是直接以穀粒的型態進行販

售，因此，稻米的外觀品質直接影響商品價值。高溫環境下除了造成水稻結實

率、成熟穗重以及糙米粒重下降，在稻米外觀方面則形成嚴重白堊質的產生，且

降低完整米率及提高未熟粒與死米比率。

研究指出高溫環境，造成水稻主要供源葉片(劍葉)及穎果果(種)皮葉綠素快速

降解，減少充實期間利用果(種)皮光合作用獲得之氧氣與能量的補充，降低穎果

內的能量狀態，為了調節高溫下穎果內之能量的狀態，糖解作用與酒精發酵作用

被提升，此兩作用的提升也增加了各類反應基質糖類的需求，因而可能導致澱粉

的降解。另一方面，高溫促進了穎果內活化氧族中H2O2的大量生成，可能導致細

胞膜脂質過氧化的發生及加速水稻穎果DNA 分解及細胞死亡。這些生理反應過程

干擾了澱粉及儲藏性蛋白質等大分子的合成與累積，最終導致穎果發育與充實不

良，造成產量與品質的降低。

前言前言

全球氣候溫暖化(global warming)已經是一個不能否認的事實，根據「政府間

氣候變化專家委員會(IPCC)」。2007年公布的評估報告指出，1850年以後全球平

均溫度以每百年0.74℃的幅度增加，而夜溫增加是造成暖化的主因，最近50年溫

度增幅幾乎是百年來的兩倍，顯然全球溫暖化還在加劇。近年來的分析指出，臺

灣百年來溫度上升趨勢和全球溫度上升趨勢相似，但卻比全球高出約2倍，其趨勢

值約為0.15℃/10年。而最低溫的上升趨勢值明顯高於最高溫，顯示日均溫的上升

趨勢主要是受到最低溫明顯上升所導致(林，2005)。 
臺灣現行栽培水稻以稉型稻(Japonica type)為主，稉型稻生理學上屬溫帶型

稻，一年一作，全生育期140日以上，生育期間需日射量充足、日夜溫差大之環



台中區農業改良場一○一年專題討論專集272

境，其穀粒的有效充實期長，充實期平均氣溫25℃以下，但臺灣位處於亞熱帶地

區，是國際上普遍栽培稉型水稻緯度最低的區域，每年兩季的稻作栽培生育環境

迥然不同，一期作在種子充實期常遭遇高溫，導致白堊質的發生，二期作在營養

生長期的高溫使得分蘗數減少、而充實期的低日照也會影響穀粒的充實度，以上

皆影響稻米產量及品質。

Lur and Liu (2006)指出臺灣優質稉米生育之「安全環境」為：日均溫低於

26℃、日高溫低於30℃、日低溫低於22℃、及日照量高於13 MJ m-2 day-1，惟台

灣稻作栽培環境在穀粒發育期間的日均溫多處於26~28℃以上之高溫，且日夜溫差

不大，日射量也不高，使得穀粒充實速率快而有效充實期相對縮短，對稻穀產量

及品質影響極大(林，2008)。

內容內容

一、溫度與水稻的生產

稻穀的產量構成要素為穗數、一穗粒數、穎花稔實率及千粒重，其中除穗

數在水稻生育早期形成外，其餘均在幼穗完成後形成。因此，在最高分蘗期前，

其產量受單位面積穗數所支配，自最高分蘗期至抽穗前，則主要受一穗粒數所支

配，抽穗後則受穎花稔實率和千粒重所支配，各項要素間具有互補效應且受到品

種及栽培環境的影響。在環境因素中，以水稻榖粒充實期間的溫度對榖粒產量及

米質關係最為密切(Asaoka et al.,1985)。
水稻抽穗開花期高溫環境影響水稻穎花的受粉作用，包括水稻花藥開裂障

礙、花粉管伸長受抑制等，進而導致穎花稔實率下降。另外，由於高溫造成呼吸

作用增強或誘導活化氧族 (ROS)的產生對細胞膜系造成傷害也導致穗部的同化作

用降低導致而穀粒充實度下降(Mohammed and Tarpley, 2010)。
透過測定抽穗期不同溫度處理下水稻成熟穀粒的重量，發現當溫度處理超過

27/22℃(日/夜溫)時，水稻穀粒的重量將下降，且高夜溫處理下，穀粒的最終乾重

較常溫及高日溫處理減少約9~10%的穀粒乾重；而在穀粒充實速度方面，無論高

日溫或是高夜溫處理，穀粒的充實速度均高於常溫對照處理 (Tashiro and Wardlaw, 
1991；Morita et al.，2005；蕭，2009)。

Cock 與Yoshida(1972)藉由14C標定法來追蹤穀粒充實過程中水稻植體內碳水化

合物的轉運，結果顯示約有30% 碳源是來自植株生長過中累積於葉鞘與莖桿以澱

粉為主的非結構性碳水化合物(nonstructural carbohydrate，NSC)，蕭(2009)研究指

出水稻抽穗前高溫處理(35/30℃)，葉鞘中澱粉的累積明顯降低，推論高溫下葉鞘

中澱粉累積量無法上升，可能因同化物質大多因呼吸作用提高而流失，進而影響

葉鞘中澱粉的累積。此外，非結構性碳水化合物(NSC)累積量與最終收穫量間有顯

著正相關，顯示莖幹與葉鞘中暫存的碳水化合物越多，則收穫量就越高(Ishikawa 
et al., 1993)。
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二、高溫對稻米外觀品質的影響

稻米品質的形成牽涉到複雜的生理及生化反應過程，也與環境之間具有密切

的關係，一般被歸納為碾米品質、外觀品質及烹調與食用品質等三大類。

高溫對稻米外觀品質的影響主要針對白堊質或心腹白方面，研究發現水稻充

實期間穀粒白堊質產生對高溫敏感的時期，主要是在開花後20天以前，特別是充

實中期(約開花後10~15天)，開花後20天以後則高溫的影響較不顯著(Tashiro and 
Wardlaw, 1991；Zakaria et al., 2002)。由於在高溫環境下穀粒充實速度增快，導

致穎果珠心及維管束等養分輸送組織提前衰化，使得養分供應不足，澱粉合成受

阻，澱粉粒充實不緊密產生空隙，因而發生稻米外觀之白堊質現象(Morita et al., 
2004; Nagata et al., 2004; Kondo et al., 2005)。另一方面，研究指出高溫環境會導致

水稻穎果中主要的直鏈型澱粉合成酵素(granule bound starch synthase，GBSS)活性

下降，降低直鏈性澱粉的含量(Jiang et al., 2003)，且高溫環境下胚乳中α-amylase
表現會被提升，造成胚乳中已堆疊的澱粉被分解，導致穀粒白堊質發生；學者進

一步針對α-amylase相關基因進行研究，發現當α-amylase相關基因大量表現時，

即使是在常溫環境下也會造成水稻穎果白堊質現象發生(Asatsuma et al., 2006；
Yamakawa et al., 2007)；林(2008)研究指出，水稻穎果充實期間高溫處理加速了水

稻劍葉的老化，降低了提供給穀粒發育的供源(source)來源，葡萄糖與蔗糖的供給

減少導致穀粒中儲藏性澱粉的合成與累積堆疊，使得穀粒的粒重減輕、白堊質現

象產生，影響產量及品質。由此可知，當水稻穎果內澱粉的合成量不足或胚乳細

胞內已堆疊的澱粉被分解均會導致穀粒白堊質發生，且在碾米的過程中，具有白

堊質的穀粒較易破碎，造成完整米率下降而降低了稻米的市場價值。

三、高溫對水稻穎果內部生理狀態的影響

近年來由於全球氣候暖化的趨勢，針對植物於高溫逆境下的研究逐漸受到重

視。在水稻研究方面，學者除針對植株的生長勢、植體內碳水化合物的轉運與儲

存、穎花稔實率與穎果內大分子儲存物質如澱粉、蛋白質的累積外，對於水稻穎

果內部生理狀態的變化也有許多的研究與探討，包括：穀粒充實期間內部氧氣分

布、能量狀態及代謝途徑等。

許多研究指出，種子生育期間內部的氧氣分布並非均勻，而是呈現由表面

向中心逐漸遞減的趨勢，依種子的型態構造而言，並無特化的器官、通氣組織來

加強氣體的運輸及分配，因此種子內部氣體的運輸主要是經由擴散作用來進行

(Borisjuk and Rolletschek, 2009)。 
Rolletschek等(2005)研究顯示，發育中的種子或穀粒內部是處於低氧的生理環

境，且低氧的區域隨著充實期逐漸擴大，而在能量代謝上，氧氣的含量直接影響

ATP的合成，在穀粒中氧氣含量的區域同樣也是ATP含量較低的區域，且當外界環

境中氧氣含量提升時穀粒內部ATP含量低同樣也會增加，証實穀粒內部的能量狀

態確實受到氧氣含量變化影響，進一步的研究更顯示，高溫環境會加劇種子內部

的低氧狀態(Rolletschek et al., 2007)。而穀粒內部的氧氣含量及能量狀態則會改變
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代謝流(metabolic flux)的進行進而影響同化物的分配及儲存物質的合成種類，在種

子發育的過程中外圍氧氣濃度及ATP含量均高的區域多為儲存性蛋白質及脂質累

積，而內部區域則多為澱粉累積，顯示種子內部同化物質的分配及合成種類受到

氧氣及能量的多寡的影響(Vigeolas, 2003)。
穀粒或種子中氧氣的來源主要可能有兩種：一是大氣中氧氣經由擴散作用進

入種子，二是由穀粒與種子之葉綠素行光合作提供給內部使用。前人研究證實種

子葉綠素之光合作用不僅可以提供氧氣也能提供能量(ATP/NADPH)給充實中低氧

的種子組織，高溫加速了穎果果(種)皮葉綠素的降解，影響了氧氣的供給，導致水

稻急速充實之穎果內低氧情況加劇，誘發種子內部之氧化逆境，同時也減少了自

果(種)皮光合作用提供的能量來源，進而干擾大分子的合成與累積(Rolletschek et 
al., 2004；Ruuska et al., 2004，林，2008)。

植物組織在氧氣缺乏的情況下，會加速糖解作用的進行，並提升蔗糖合成

酶(sucrose synthase)活性，增加碳水化合物的消耗，此外也會提升丙酮酸脫氫酶

(pyruvate dehydrogenase)與乙醇脫氫酶(alcohol dehydrogenase)活性，啟動酒精發酵

途徑；藉由糖解作用產生ATP 並透過酒精發酵途徑再生NAD+來調節低氧下的能量

狀態(Takeshi et al., 2004)。
植物組織中，在老化及遭遇一些非生物逆境，包括溫度逆境、滲透壓逆境、

臭氧、UV及鹽害逆境，都會導致ROS產生，進而引發細胞死亡的發生，穀粒胚乳

PCD的發生也推測與ROS有關(Liu et al., 2007)。Drew(1997)研究中指出在高溫下穀

粒傾向選擇非有機酸之發酵作用，以避免更多之有機酸產生造成穀粒更嚴重的酸

化，而細胞的酸化也被發現是造成程序性細胞死亡(program cell death, PCD)的原因

之一。林(2008)研究發現，高溫促進了水稻穎果內ROS中H2O2的大量生成，而SOD
與catalase等抗氧化相關之酵素基因也在高溫下被提升，顯示穎果內部氧化逆境的

加劇，導致細胞膜脂質過氧化的發生及加速水稻穎果DNA 分解及細胞死亡，干擾

了充實過程中澱粉及儲藏性蛋白質等大分子的合成與累積，最終導致穎果發育與

充實不良，因而產生白堊質現象。

結語結語

各項研究結果均指出，高溫的環境造成水稻各項生理及生化過程受到影響，

包括穎花稔實率、澱粉等儲存性物質的合成及轉運、穎果內的能量狀態及氧化逆

境下造成的細胞程序性死亡等現象等，以上均會造成稻穀產量及品質降低。
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