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中文摘要 
        為了瞭解在高溫下乙烯、多元胺對於穀粒發育的影響，本試驗採用栽培種台

稉九號作為試驗材料，並區隔為上下穗位探討。對水稻抽穗前 6 天到開花後 8 天

的各發育時期作 4 小時 35/30℃(日/夜)高溫處理發現，在高溫處理下的開花期水稻

乙烯釋放量均明顯提升，但在抽穗前 3 天的時期高溫處理結果，乙烯釋放量下降。

另外也收取水稻在 35/30℃高溫處理下生長的穗計算充實率，結果發現在高溫下水

稻上下穗位的平均充實率均比上穗位下降。 

     

    在穀粒充實期方面，35/30℃高溫處理從水稻開花後第六天開始，水稻在高溫

處理下，開花後第九天出現一個乙烯釋放量的高峰，而在第 15 天出現第二個高峰

期，且全充實期乙烯釋放量均高於控制組。在 25/20℃控制組下，在開花後 15 天和

開花後 18 天出現乙烯釋放量的高峰，在穀粒的粒重方面，35/30℃高溫生長下的穀

粒粒重較控制組輕。為了進一步了解乙烯的釋放量提早且提升是否對於穀粒的重

量及品質造成影響，我們使用乙烯抑制劑及乙烯釋放劑對穀粒充實期中最敏感的

時期開花後 12 天~開花後 16 天作處理。結果發現在 25/20℃控制組中使用乙烯釋放

劑 ethephon 會造成穀粒粒重下降，白堊質比例提升，而在 35/30℃高溫對照組中使

用乙烯抑制劑 Ag(NO)3 則會使穀粒白堊質的面積下降。 

 

    在 35/30℃高溫下充實的穀粒，總多元胺的含量較 25/20℃控制組低。35/30℃高

溫下，Putrescine 含量則是在開花後第 12 天達到高峰，之後急速下降，25/20℃控制

組則是在開花後 15 天到達高峰，之後緩慢下降。Spermidine 在 35/30℃高溫下全充

實期在穀粒內含量均低於 25/20℃控制組。Spermine 在 35/30℃高溫下全充實期在穀

粒內的含量均高於 25/20℃控制組。這樣的情況在上下穗位中均有一致的結果。 

    綜合本研究結果發現，在高溫下水稻穀粒乙烯釋放量會增加且提早，而相對



 

vii 
 

於乙烯，多元胺的含量則是下降，顯示高溫下乙烯與多元胺的濃度失衡，而造成

穀粒充實不良而粒重下降且產生白堊質。因此，乙烯和多元胺在穀粒發育過程中

的平衡對於能否正常發育有著相當的重要性。 

 

關鍵字：台稉 9 號、高溫、乙烯、充實率、穀粒品質、多元胺 
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Abstract 
    Global warming is an important problem in this world. In Taiwan, the average 

temperature increased 1.1℃ in the past century. Rice is known to be sensitive to high 

temperature, especially during grain filling stage. Some research revealed that rice had 

lower filling spikelet rate and chalky appearance under high temperature. Plant 

hormones involve in regulation of grain development. Reports showed that high 

ethylene evolution leaded to grain abortion or abnormal grain. And polyamines, as 

precursor competitors of ethylene, also play an important role on the grain filling stage. 

Nevertheless, few documents have been dealing with the role of ethylene and 

polyamines during grain filling stage under high temperature. The objective of this 

study was to explore the correlation among ethylene, polyamines, and grain filling 

under high temperature. 

    Cultivar TK9 was used as plant material. Panicles were samples and separated into 

two groups, superior spikelets and inferior spikelets. Superior spikelets in general have 

higher grain yield and better quality than inferior spikelets. Physiological characteristics 

were determined and compared between superior and inferior spikelets under high 

temperature. First, the ethylene evolution rate was measured on booting stage to 

flowering stage under high temperature. Then we chose the panicles that was on the 

stage of 6 days before heading to 8 days after flowering, and transferred the plant 

material to 35/30℃ (day/night) for 4 hours. Plant materials were also chosen on the day 

of heading and transferred to 35/30℃ (day/night) until mature in order to count the 

filling spikelet rate. At the grain filling stage, panicles were chosen at the 6 day after 

flowering, and transferred to 35/30℃ (day/night) until mature.  

     The results showed that spikelets fertility decreased under high temperature. 
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During the stage of 6 days before heading to 8 days after flowering, ethylene evolution 

rate increased under high temperature. Superior spikelets and inferior spikelets behaved 

similarly. There was significant negative correlation between ethylene evolution rate 

and spikelets fertility under high temperature.  

    At the grain filling stage, the results indicated that grain filling rate increased but 

stopped earlier under high temperature. Grain weight and grain quality also decreased 

under high temperature. In both superior spikelets and inferior spikelets ethylene 

evolution rate increased under high temperature. The result also showed significant 

negative correlation between ethylene evolution and grain yield. In order to clarify 

relationship between ethylene and grain yield, Ag(NO)3 (ethylene inhibit agent) was 

applied under high temperature and ethephon (ethylene release agent) was applied under 

control temperature for 5 days on the panicle at the 12 days after flowering. Application 

of Ag(NO)3 improved grains quality and increased weight, but application of ethephon 

decreased grains quality and weight. The results indicated that ethylene may have strong 

effect on the grain yield and quality under high temperature. Content of total 

polyamines were decreased under high temperature. Content of spermine increased 

under high temperature, while putrescine and spermidine decreased. The decrease in 

total polyamines content may induce negative effect on the grain yield and quality under 

high temperature. 

    In conclusion, this study found that an increased ethylene evolution rate might be 

related to the spikelets sterility under high temperature at the booting to flowering stage. 

At the grain filling stage, ethylene evolution rate increased and total polyamines 

decreased and may negatively affect the grain yield and quality under high temperature. 

In conclusion, the change of ethylene had temporal correlation with that of polyamines, 
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suggestion a correlative relationship in the regulation of caryopsis development under 

high temperature. 

 

Key words：TK9、high temperature、ethylene、grain filling rate、grain quality、

polyamines
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前言 

        台灣的水稻栽培品種主要是以稉型稻(japonica type)為主，根據前人研究指出，

稉型稻在穀粒發育期間遭遇超過 26℃以上的高溫，會造成水稻充實率下降(Masui et 

al. 1997)，成熟後的穀粒易產生白堊質(Tashiro and Wardlaw, 1991)。白堊質的產生

是由於該處澱粉粒的結構較為鬆散，使光線不易透過而使外觀較為不透明。穀粒

一旦發生白堊質的現象，外觀品質降低，在碾米的過程中也容易造成碎粒，降低

碾米品質，另外，將使食米食味降低。而台灣位於亞熱帶及熱帶的氣候，尤其中

南部的稻米生產區，穀粒充實期遭遇高溫幾乎為不可避免的現象。因此，研究高

溫對於水稻穀粒發育的影響有相當的重要性。 

        植物荷爾蒙是一種在植物體內濃度極低，但在植物的生長發育中扮演重要角

色的有機物質。乙烯(ethylene)是植物荷爾蒙之一，植物遭遇淹水、缺氧、高溫等

逆境時，乙烯的含量會升高，造成葉片下表皮伸長或是提早老化。在近年來的研

究中也指出，乙烯可能也調控種子發育過程，但是對於乙烯在高溫下的濃度變化

以及對於穀粒發育的影響尚未有相關研究。 

    多元胺(polyamines)也是植物荷爾蒙之一，在逆境下，多元胺會有累積以降低

逆境傷害的功用。乙烯和多元胺在植物體共用一個近乎相同的生合成途徑，在老

化的相關研究中發現(Pandey et al., 2000)，乙烯和多元胺會調控彼此濃度的變化。

前人研究也指出(Yang et al., 2008)，多元胺在水稻穀粒發育過程中，在上穗位中濃

度比下穗位含量更高，此可能與一般上穗位的穀粒生育比下穗位的穀粒發育佳有

關，但是在高溫下，穀粒中多元胺的含量變化也尚未有相關研究。 

    因此，本研究主要探討在高溫下水稻穀粒發育過程中，乙烯和多元胺的濃度

變化，對於穀粒發育及品質的影響，另外，也將水稻的上穗位以及下穗位區分來

做比較，以更明確的了解乙烯和多元胺對於高溫下穀粒發育的影響。 
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前人研究 

一、全球暖化 

    全球暖化是由於溫室氣體 CO2、甲烷等在大氣層中的含量累積，使遠紅外線

的吸收增加，而導致地球氣溫上升的現象。根據前人研究指出，大氣中的 CO2 含

量已經由工業革命前的 280 ppm 上升到現在的 390 ppm (Adams et al., 1990)，而在

過去三十年，平均氣溫已經上升 0.6℃，也比過去一世紀高了 0.8℃(Hansen et al., 

2006)。氣溫變化對於作物生產的影響包括生長發育過程生理活動的變化，而這樣

的變化最終會導致作物產量及品質下降(Mendelsohn et al., 1994; Peng et al., 

2004)。 

    而在台灣地區，根據聯合國的報告指出，台灣的平均氣溫從 1901 年到 2000

年總共上升了 1.1℃，暖化速率近乎全球平均值的兩倍，這樣的結果也導致夏天高

溫的日數有持續增長的趨勢。台灣的水稻栽培種主要為稉型稻(japonica type rice)，

稉型稻最適合於溫帶環境生長，且充實期均溫不超過 25℃。在這樣的情況下，台

灣的稉稻栽培也將面臨產量及品質不佳的挑戰。 

 

二、高溫與水稻產量的關係 

    水稻的產量構成要素主要是由單位面積穗數、稔實率、一穗粒數以及千粒重

決定。在水稻抽穗之後，產量受到稔實率以及粒重的影響較大。 

    在 Osada 等人(1973)年的研究中發現，在高溫且乾旱的環境下，秈稻(indica type 

rice)空穎率有提高的趨勢，且高溫對於是否造成穎花不稔的影響是較為重要的。在

開花的時期受到高溫的影響，會影響穎花的授粉成功與否，且主要的原因被認為

是由於花粉的散出受到抑制、花粉本身活性下降、以及花粉管發育出現問題等

(Satake and Yoshida, 1978)。 
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    在稉稻(japonica type rice)方面，Matsui 等人(1997)的研究也發現，在高溫下，

抗性較高的品種 Koshihikari 花粉的釋放較為順利，而抗性較低的 Akihikari 則有許

多花藥並未打開，且花粉管發育的情況也較差，因此認為在花粉散出前活性已下

降。 

    花藥的開裂可能是導致水稻穎花授粉失敗的重要原因之一(Matsui et al., 2005)，

而花藥的開裂以及花粉活性可能和植物荷爾蒙的調控相關。在花粉的發育過程中

植物荷爾蒙的含量會發生變化(Durand and Durand, 1990)，透過 microarray 對發育

中的水稻 microspores 分析發現，GA 以及 jasmonic acid 相關基因在過程中有大量

表現(Wang et al., 2005)。在阿拉伯芥中，jasmonic acid 和 auxin 被發現能夠調控花

藥開裂(Sanders et al., 2000; Ishiguro et al., 2001; Cecchetti et al., 2008)。乙烯也被發

現在菸草中會調控花藥開裂的時間(Rieu et al., 2003; Wang and Kumar, 2007)。 

    乙烯是一種氣體的植物荷爾蒙，植物遭遇淹水、乾旱、冷害、或是出現傷口

時、都會有乙烯的釋放，另外乙烯也是老化相關荷爾蒙。在高溫逆境的情況下，

乙烯是否有釋放量的變化並造成水稻穎花花藥開裂障礙或花粉缺乏活性而導致授

粉失敗造成空穎，尚未有相關研究。因此本研究透過測定開花時期乙烯釋放量來

探討乙烯在穎花授粉時期所扮演的角色。 

 

三、高溫與水稻穀粒品質的關係 

    台灣的水稻栽培種為稉型稻(japonica type rice)，稉型稻適宜生長的環境為均溫

約 25℃，充實期均溫約 21~24℃的環境，超過此溫度則造成水稻穀粒粒重下降、

水稻外觀品質不良的影響(Tashiro and Wardlaw, 1991)。水稻的穀粒外觀品質，主要

可以分為以下數種，完整米、背白粒、腹白粒、心白粒、死米，背白粒、腹白粒

及心白粒通稱為白堊質粒。白堊質粒和死米是由於澱粉粒在胚乳細胞內的排列較

為鬆散，使光線無法穿透而產生折射造成不透明的外觀。 
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    在高溫的情況下，水稻穀粒完整米率下降，白堊質米和死米的比率上升，造

成這種現象的原因之一可能為高溫呼吸作用增加而消耗較多碳水化合物；在其他

的研究中也顯示，高溫下莖葉中碳水化合物的殘留較多。然而 Morita 等人(2004)

的研究中指出，在水稻穀粒充實期中，如果只有莖葉暴露在高溫下的情況，穀粒

的粒重及白堊質產生的情況較不嚴重，反之只有穀粒暴露在高溫的情況下，粒重

的下降以及白堊質的產生相對的較為明顯，這樣的結果可以推測，高溫的情況下

碳水化合物的供應減少的影響並不明顯。另外，在 Yamakawa 等人(2007)對高溫下

充實期間的水稻穀粒作 microarray 的分析發現，高溫的情況下，合成儲藏性澱粉以

及蛋白質的相關酵素基因活性下降，而分解澱粉的相關酵素(如 α-amylase)的活性

上升。推測在高溫的情況下，穀粒內部合成澱粉之酵素活性的下降對於穀粒品質

的影響較大。 

 

    胚乳細胞是禾穀類作物儲藏澱粉及蛋白質的位置，前人研究中也發現，高溫

的情況下，玉米的胚乳細胞數目會下降(Jones et al., 1985; Commuri and Jones, 1999)，

且細胞數目的下降影響了玉米穀粒的最終重量。在小麥裡的研究也發現，高溫會

降低胚乳細胞數目以及澱粉粒的含量(Nicolas et al., 1984)。在水稻的研究方面，

Morita 等人(2005)發現，在高夜溫及日溫的情況下，水稻胚乳細胞數目會增加，但

面積卻縮小。因此，禾穀類作物生長在極端氣溫的環境下，胚乳細胞分裂會受影

響，而導致澱粉及蛋白質儲藏不佳，影響產量。 

 

四、乙烯和穀粒發育的關係 

    植物荷爾蒙調控植物的生長發育，也參與在穀粒的發育過程中(Lur and Setter, 

1993)。在乾旱逆境的情況下，發育中的小麥穀粒內生 ABA 和乙烯的釋放量會發

生變化(Yang et al., 2006)。 
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    近年來的研究顯示，乙烯除了逆境及老化之外，也參與了禾穀類作物穀粒胚

乳發育過程的調控(Young et al., 1997)。Beltrano 等人(1994)利用乙烯抑制劑 Ag+、

AVG 以及乙烯釋放劑 ethephon 對小麥穗處理的結果顯示，增加乙烯的釋放促進了

穗的老化，使平均粒重降低，反之，抑制乙烯釋放則能延遲老化，增加平均粒重。

Yang 等人(2006)以秈稻和雜交稻作為材料，將水稻穗分為上穗位以及下穗位，上

穗位平均品質較好且粒重較下穗位大，結果顯示上穗位的乙烯釋放量以及 ACC 濃

度比下穗位來的低，為了進一步證實乙烯對於穀粒發育過程的影響，而處理乙烯

釋放劑，結果顯示釋放劑的處理導致上穗位細胞分裂數目、細胞分裂速率、充實

速率以及粒重下降，對下穗位處理乙烯抑制劑則會使細胞分裂數目、細胞分裂速

率、充實速率以及粒重上升。  

    禾穀類作物在穀粒發育的過程中，胚乳細胞會進行 program cell death(PCD) 

(Lopes and Larkins, 1993; Young and Gallie, 1999)，若胚乳細胞的 PCD 過程異常，

則可能導致穀粒外觀不佳及重量下降。 

    乙烯和胚乳細胞 PCD 之間是否有關連性？Young 等人(1997)透過玉米的

mutant shrunken2(一種 ADP-Glc pyrophosphorylase 基因的突變系，其澱粉含量降低，

導致玉米胚乳提早敗育)的研究發現，mutant 的胚乳乙烯釋放量高於 wild type，此

外也發現胚乳細胞 DNA 的降解提早且更為嚴重。在使用了乙烯抑制劑 CEPA 以及

AVG 處理 mutant 植株之後，DNA 的降解較未處理時減輕。為了更進一步瞭解禾

穀類種子在發育過程中 PCD 發生的時期和乙烯釋放量的關係，在小麥中的研究也

發現(Young and Gallie, 1999)，對栽培種小麥(chinese spring)進行穀粒的發育過程乙

烯釋放量分析，以及乙烯抑制劑 AVG、1-MCP 及乙烯釋放劑 ethepone 的外加處理，

結果指出在正常的穀粒發育過程中，就會有乙烯的釋放，對照胚乳細胞 DNA 降解

發現，乙烯是促使小麥胚乳細胞發生 PCD 現象的因子之一。 

    而近年也有其他的研究顯示，對乙烯生合成相關的 gene family 作 RT-PCR 的
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分析結果，胚乳和胚中的 gene family 大量表現的時間點不盡相同(Gallie and Young, 

2004)；另外，在大麥的穀粒中，以 cDNA array 分析，乙烯相關基因在胚乳細胞在

整個發育過程裡和 ABA 有互相調控的作用，透過這樣的調控機制，使穀粒胚乳細

胞能夠正常的執行細胞凋亡的過程，而不至於導致穀粒敗育(Sreenivasulu et al., 

2006)。 

五、多元胺和穀粒發育的關係 

    多元胺泛指植物體內的二元胺、三元胺、四元胺，其中 putrescine、spermidine、

spermine 是最普遍存在的多元胺。多元胺生合成過程中，前驅分子

S-adenosylmethionine(SAM)轉變為 S-adenosylmethionine decarboxylase 後再逐步合

成為 putrescine、spermidine、spermine。但 SAM 也可經由轉變為

1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid synthase(ACC)再合成乙烯。乙烯通常被認為

和老化有關，多元胺則被認為可以延緩老化(Altman et al., 1977)。在 Flores 等人

(1982)的研究證實了在滲透壓的處理下，會導致 putrescine 的含量累積。在遭遇鹽

害的的情況下，polyamines 的累積能夠對抗此逆境(Jimenez-Bremont et al., 2007; 

Tassoni et al., 2008)。Yang 等人(2007)在水稻的研究發現，透過對於乾旱逆境有不

同抗性的品種，分析在乾旱的情況下不同品種間的多元胺濃度發現，抗性較高的

品種有較高的多元胺累積量；此外，多元胺的累積也有助於保護乾旱逆境下的植

株，使其得到較好的恢復(Peremarti et al., 2009)。前人研究中亦指出，多元胺在植

物遭遇冷害逆境的情況下會有累積的現象，而降低在冷害逆境下的傷害(Nadeau et 

al., 1987; Cuevas et al., 2008)。 

    多元胺也參與種子的發育，Imai 等人(2004)使用阿拉伯芥之缺乏 spermidine 

synthase 的突變系研究中指出，多元胺對於種子的發育有相當的必要性。缺乏多元

胺的種子均無法發芽。Urano 等人(2005)使用缺乏 arginine decarboxylase(ADC) gene

的突變株所做的實驗也得到相同的結果，但不同在於缺乏 spermidine synthase 造成
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的 putrescine 累積對胚會有致死性的影響，而缺乏 ADC 可透過外加多元胺的方式

使種子恢復活性。在玉米的種子中，也發現在正常發育的玉米種子中，多元胺的

濃度高於於敗育的種子(Liang and Lur, 2002)，而多元胺和細胞分裂相關(Herimer 

and Mizrahi, 1979)，多元胺的濃度下降，可能因此造成儲積蛋白質和澱粉的細胞分

裂數目下降，使儲積能力降低而影響穎果發育。Yang 等人(2008)對水稻上下穗位

作多元胺的濃度分析發現，在品質較佳的上穗位，多元胺的含量較高，反之在下

穗位品質較差，多元胺的含量也較低。由此推測多元胺確實在種子的發育過程中

也扮演重要的角色。但在高溫的情況下，內生多元胺的濃度是否有所變化目前尚

未有相關的研究指出。 
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試驗推論 (Rationale) 

一、開花時期高溫、乙烯及授粉間之關係 

    開花授粉期是水稻對高溫最敏感的時期。根據前人研究，由在花粉發育時期

以及開花授粉時期觀察到乙烯含量的變化，可推測乙烯和花粉的發育以及開花授

粉的過程是有關連性的。但是水稻在這些時期中若是遭受高溫，其乙烯的含量變

化與水稻授粉的相關性仍是未知。為了瞭解在此敏感時期中高溫、乙烯、及授粉

間之關係，本論文採用開花前六天至開花後八天的水稻穎花，以上下穗位區分，

分別測定乙烯含量，比較在不同發育時期遭受高溫的情況下乙烯含量變化，來探

討乙烯所扮演的角色。 

 

二、穀粒充實期高溫、乙烯和多元胺間之關係 

    在前人研究中已經證實乙烯和多元胺對於禾穀類作物的穀粒胚乳發育過程扮

演重要的調控角色，若乙烯和多元胺的含量失衡，則常造成穎果之異常發育或敗

育。充實期遭遇高溫的穀粒會形成死米或白堊質，前人研究中指出這樣的現象和

碳水化合物的供應以及胚乳細胞提早凋亡相關，並指出在下穗位的情況會較上穗

位更為嚴重，但對於荷爾蒙在高溫下對於胚乳的發育調控的角色則尚未有相關研

究。 

    因此，本試驗透過分析穀粒之不同發育期的乙烯及多元胺含量變化，來探討

此二植物荷爾蒙在發育過程中所扮演的角色；之後，透過含量變化的結果決定使

用荷爾蒙生合成抑制劑或釋放劑，更進一步推論乙烯和多元胺和穀粒發育的關聯

性。在分子階層上，透過分析乙烯及多元胺合成及代謝路徑上的相關酵素基因表

現，探討在高溫的情況下，穀粒內部此二荷爾蒙的生合成以及代謝是否發生轉變，

進而推論其與穀粒在高溫下不良發育之關係。 
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材料與方法 

一、 試驗材料栽培與取樣 

    本實驗以稉型稻品種台稉 9 號( Oryza sativa cv TK9)為材料。首先選取種子，

將市售漂白水(6%次氯酸鈉溶液)和一次水以 1：6 (v/v)的比例混合後，浸泡種子 30

分鐘後，以自來水洗淨，放置於含水培養皿中，放置於 37℃生長箱中催芽 2 天。

將發芽種子移入鐵架上，置入有木村氏水耕液的燒杯中。燒杯外包鋁箔紙以避光。

待生長到約 3 葉齡時移入方型塑膠桶中，雙本植，一盆共 6 株，移入玻璃溫室栽

種。肥料施用量以氮肥(硫酸銨)、磷肥(過磷酸鈣)、鉀肥(氯化鉀)等三要素，以田

間栽培建議量的 2 或 3 倍為基肥施用。栽培過程中插秧後 30 天為第一次追肥，第

一次追肥後 15 天為第二次追肥，再經過 15 天施穗肥。在玻璃溫室中生長到幼穗

發育至劍葉葉環下約 10 公分時即移入台灣大學生農學院人工氣候室，在日溫 25℃，

夜溫 20℃的自然光室中繼續生長。以一穗中開出第一朵花為開花第一天，將穗標

記，待植株開花後六天，選取半數植株移入日溫 35℃，夜溫 30℃自然光室中繼續

生長至成熟。由於穀粒受高溫影響產生白堊質主要是發生在開花後(day after 

flowering)20 天內，因此取樣的方式為選取開花後 9、12、15、18、21、24 及成熟

時期的穗，將穗分為上穗位以及下穗位，分類方式參考 Mohapatra et al.,1993 年的

定義，以及實際觀察區分。以全穗全部開花完全為 7 天為基準，前 3 天開花者歸

類為上穗位，後 4 天開花者歸類為下穗位，晚於第 7 天開花者除去不計。以 25/20℃

為控制組，35/30℃為高溫對照組。 

 

二、 穎果鮮重測定 

    取開花後 9、12、15、18、21、24 天及成熟穎果，隨機取樣三次，每次取 10

顆穎果稱重，平均後得到穎果鮮重。 



 

21 
 

三、 開花時期取樣 

選取在 25/20℃中生長的開花前 6 天，開花前 3 天，開花第 0 天，開花第 2 天，

開花後第 4 天，開花後第 6 天，開花後第 8 天等不同生長時期的水稻花穗，移入

35/30℃中處理 4 小時，採收花穗分為上下穗位並進行乙烯釋放量分析。開花前天

數判定以 Sakai (1943)方法判定。 

 

四、 乙烯釋放量分析 

   乙烯釋放量依 Yang 等人(2006)的方法進行。選取開花後 6、9、12、15、18、

21、24 及成熟的穗，分為上穗位及下穗位，置入玻璃管中，放置十分鐘以讓因切

斷穗所產生之傷口造成的乙烯釋放，再以血清塞塞住玻璃瓶口，放置在室溫下黑

暗中 4 小時。以氣相色層分析儀 (GC-14B, Shimazu, Japan)，以火焰離子偵測器(FID)

測定，再以積分儀記錄。乙烯偵測條件為，注射口溫度 140℃，管柱溫度 80℃，

偵測器溫度 200℃，Porapak S 管柱(80 - 100 mesh)，使用 1 ppm 之標準乙烯氣體為

標準品。 

 

五、 多元胺含量測定  

    多元胺含量測定以Flores and Galston (1982)方法修改而成。取0.3 g不同發育期

樣品的種子剝殼後，以液態氮磨碎之後，加入冰perchlorid acid (PCA) 1.5 mL，放

置於4 ℃冰箱中萃取隔夜。以12000 xg離心20分鐘後，吸取上清液1 mL，置入試管

中。標準液以putrescine含量100 nmol，spermidine含量75 nmol，spermine含量150 

nmol配置成標準液，一樣取1 mL置入試管中。在標準液及試樣中均內加50 nmol之

1.6-Hexanediamine，作為內標準品。加入1 mL 2 N NaOH溶液，再加入15 μL benzoyl 

chloride(在通風櫥中操作)，劇烈震盪30秒。室溫下靜置30分鐘，加入2 mL飽和食

鹽水中止反應。再加入3 mL乙醚，上下倒置使混合均勻，以3000 xg, 4 ℃離心20分
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鐘。吸取1 mL乙醚到新管，以離心冷凍乾燥機抽乾後，加入200 μL冰甲醇，放置-20℃

冰箱中等待分析。HPLC以5 μm ODS HYPERSIL管柱(250 x 4.6 mm, Thermo)，分析

條件為流動相採用0 ~ 15 min，55 ~ 58%甲醇(v/v)，15 ~ 15.2 min 58 ~ 60%甲醇，15.2 

~ 20 min 60 % ~ 75 %甲醇，20 ~ 22 min 75~76%甲醇，22.1 ~ 25 min 100%甲醇，流

速為1.2 mL/min，標準品putrescine為100 nmol，spermidine為75 nmol，spermine為

150 nmol為標準液，以1,6-Hexanediamine為內標準品，回收率約在75% ~ 95%。 

 

六、 乙烯抑制劑與釋放劑外加處理試驗 

    選取開花後 12 天的穗，在 35/30℃溫室中的花穗均勻塗上約 0.5 mL 濃度 10-4 M

的 Ag(NO)3，在 25/20℃溫室中的花穗則塗上 0.5 mL，濃度 10-3 M 的 ethephon，均

以去離子水為控制組，每日塗 1 次，共處理 6 天，停止處理並搬回 25/20℃溫室。

成熟後收取種子秤乾重及觀察稻米外觀。 
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結果 

一、充實率 

比較上下穗位的充實率發現高溫降低了穗的充實率(圖 1)。在 25/20℃控制組

上穗位，充實率約為 94.12%，下穗位為 87.40%。在 35/30℃對照組高溫下生長的

上穗位，充實率下降到 87.68%，而下穗位則下降到 82.76%。 

二、乙烯對在花粉發育時期及開花期之變化 

    在 25/20℃控制組的開花前後上下穗位乙烯變化量可以發現，乙烯釋放量最高

的時期，在上穗位的部分是在開花前三天(圖 2a)，而下穗位的部分則是在開花第 0

天(圖 2b)。經過高溫處理四小時後，開花前後各生育時期乙烯釋放量均顯著提升，

上穗位的部分在開花前三天時釋放量下降(圖 2a)，而下穗位的部分在開花第零天及

開花後第二天的時期乙烯釋放量下降(圖 2b)。 

三、水稻充實期粒重變化量 

    在水稻充實期粒種變化的部分，25/20℃控制組上穗位和 35/30℃對照組上穗位

比較(圖 3a)，35/30℃對照組的穀粒充實速率較快，但約在開花後 20 天就重量的累

積就停止，但在 25/20 控制組的部分，則在開花後 24 天之後仍能累積。相同的情

況也發生在下穗位(圖 3b)。 

四、水稻充實期葉綠素 SPAD 值的變化量 

    測量水稻劍葉在充實期的 SPAD 值變化(圖 4)，在高溫下 SPAD 值變化並無顯

著差異。 
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圖 1.  TK9 水稻在開花期遭受高溫對於充實率的影響。 

25/20 S 為控制組上穗位，25/20 I 為控制組下穗位，35/30 S 為高溫上穗位，35/30 I

為高溫下穗位。 
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(b) 
 
 
圖  2.   高溫處理對於水稻上下穗位乙烯釋放量的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組高溫處理 4 小時，上穗位開花前 6 天到開花後 8

天各發育時期乙烯變化量。(b) 25/20℃控制組和 35/30℃對照組高溫處理 4 小時，

下穗位開花前 6 天到開花後 8 天各發育時期乙烯變化量。 
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四、水稻充實期乙烯釋放變化量 

    25/20℃控制組的上下穗位在充實期的乙烯釋放量變化如圖 5a、b。在開花後

第 15 天和開花後第 18 天，釋放量明顯的提升，下穗位的釋放量又高於上穗位。

另外，上穗位的乙烯釋放量的增加略早於下穗位，在開花後第 12 天就出現釋放量

開始提高的現象，。在 35/30℃高溫對照組的部分(圖 5a、b)，從開花後第九天開始，

在上下穗位，乙烯的釋放量均有明顯的增加，但在開花後 21 天之後，乙烯釋放量

急速的下降。比較 25/20℃控制組和 35/30 高溫對照組的上穗位分析結果發現(圖 5a)，

在開花後 9 天到 18 天的區段，高溫下的上穗位乙烯釋放量比 25/20℃控制組的高

出許多，且在開花後 21 天就幾乎不再釋放乙烯，而 25/20℃控制組的上穗位則是

在開花後 24 天乙烯釋放量逐漸下降。在下穗位的部分(圖 5b)，35/30℃對照組的乙

烯釋放量在開花後第 9 天開始提升，且持續到開花後 18 天；而 25/20℃控制組則

是在開花後 15 天到 18 天達到釋放量的高峰。比較 25/20℃控制組和 35/30℃對照

組的情況發現，無論是上穗位或下穗位，在高溫下乙烯的釋放量都有提早且提高

的現象。 

 

五、乙烯釋放劑及乙烯抑制劑的處理結果 

    在粒重方面，35/30℃對照組的水稻成熟穀粒，其上下穗位平均粒重均低於

25/20℃控制組的穀粒粒重(圖 6)。為進一步瞭解穎果內生乙烯的可能功能，進行外

加處理。對 25/20℃控制組的穀粒作外加乙烯釋放劑的處理結果(圖 7a)，外加乙烯

釋放劑的穀粒平均粒重較未處理的穀粒下降。對 35/30℃高溫水稻外加乙烯抑制劑

處理結果發現，處理抑制劑後的穀粒平均粒重較為提升(圖 7b)。 
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25/20℃控制組的穀粒和 35/30℃高溫對照組的穀粒外觀比較發現(圖 8)，在高

溫下充實的穀粒，對上下穗位糙米外觀之面積小於 50%的白堊質粒以及大於 50%

白堊質的比率都較 25/20℃控制組的穀粒高。如果對 25/20℃控制組處理乙烯釋放

劑 ethephon (圖 9a)，面積小於 50%的白堊質比率升高，面積大於 50%的白堊質則

沒有明顯的增加。如對 35/30℃高溫對照組的穀粒作外加乙烯抑制劑 Ag(NO)3 的處

理(圖 9b)，面積大於 50%的白堊質下降，但在完整米率的部分則沒有顯著差異。 

     

六、穎果多元胺濃度變化 

    基於多元胺與乙烯之生合成途徑對前驅分子之競爭性，本試驗進一步分析穎

果中多元胺濃度的變化。在總多元胺的含量方面，35/30℃對照組和 25/20℃控制組

上穗位的部分(圖 10a)，35/30℃對照組的總多元胺含量低於 25/20℃控制組，另外

在下穗位的部分(圖 10b)，也得到和上穗位相似的結果。 

對多元胺分析結果顯示穎果總多元胺中 spermidine 的濃度最高，putrescine 其

次，spermine 最低。在 25/20℃控制組的方面，上穗位 putrescine 的含量在開花後

9~12 天到達高峰，之後便下降(圖 12a)；下穗位則是在 12~18 天達到高峰(圖 12b)。

spermidine 的含量和 spermine 的含量也和 putrescine 的趨勢類似(圖 13a、b)，但

spermine 的濃度變化較不明顯。35/30℃的處理方面，上穗位的 putrescine(圖 12a)

和 spermidine(圖 13a)含量在開花後 9~15 天的時期為高峰，之後逐漸下降；而下穗

位(圖 12 & 13b)在開花後 12~18 天為高峰期。Spermine 的含量變化則略有不同，上

穗位的含量在開花後 15 天逐漸提升(圖 14a)，第 18 天達到巔峰，開花後 21 天開始

下降，而下穗位(圖 14b)則是在開花後第 15 天開始提升，到 21 天時下降。 

    比較 25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位(圖 12a)，35/30℃對照組 putrescine

含量在 9~12 天的部分高於 25/20℃對照組，但在開花後 15 天則急速下降。

Spermidine 的含量的部分，35/30℃對照組則是低於 25/20℃控制組的含量(圖 13a)。
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但在 spermine 方面，35/30℃對照組的含量卻有累積的現象(圖 14a)，在穀粒的發育

過程中一直高於 25/20℃控制組，且在開花後第 18 天時達到高峰。而在下穗位的

部分，35/30℃對照組的 putrescine 含量在開花後 9~15 天高於 25/20℃控制組(圖 12b)，

但在開花後 15 天後開始下降的速率高於 25/20℃控制組。Spermidine 的含量的部分，

25/20℃控制組與 35/30℃對照組的高峰期都是在開花後 15~18 天(圖 13b)，但

35/30℃高溫對照組下的含量顯著的低於 25/20℃控制組的含量。Spermine 的表現則

不同於 putrescine 和 spermidine，在 35/30℃高溫對照組(圖 14b)，開花後 15 天開始

累積 spermine 直到開花後 24 天，且在整個生育時期含量均高於 25/20℃控制組的

下穗位。 
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(b) 

圖 3.  高溫對穀粒充實期間穎果充實速率的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組的上穗位穀粒充實速率圖。(b)25/20℃控制組和

35/30℃對照組的下穗位穀粒充實速率圖。 
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圖 4.  高溫對於劍葉 SPAD 值的影響。 
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(b) 
 
圖 5.  高溫對穀粒充實期穗乙烯釋放量的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位開花後 9~24 天乙烯釋放量變化。(b) 

25/20℃控制組和 35/30℃對照組下穗位開花後 9~24 天乙烯釋放量變化。 
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圖 6.  高溫對上下穗位穀粒重量的影響。 
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(b) 

圖 7.  處理乙烯抑制劑及釋放劑對穀粒重量的影響。 

(a)25/20 處理 ethephon 和未處理穀粒重。(b)35/30℃對照組處理 Ag(NO)3 和未處理

的穀粒重。 
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圖 8.  高溫對上下穗位穀粒外觀完整米與白堊質米比例的影響。 
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(b) 

圖 9.  外加乙烯釋放劑和抑制劑對完整米率和白堊質米粒比例的影響。 

(a)25/20℃控制組處理 ethephon 和未處理米粒外觀實米與白堊質米比率。(b)35/30℃

對照組處理 Ag(NO)3 和未處理的米粒外觀實米與白堊質米比率。 
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(a) 

 
(b)  

 

(c) 

圖 10.  HPLC 之 Polyamines 分析圖譜。 

(a)標準品分析圖譜。(b)25/20℃控制組下穗位開花後 15 天樣品分析圖譜。(c)35/30

℃對照組下穗位開花後 15 天樣品分析圖譜。 

put 

spm
 

spd
 

1.6 h
exan

ed
iam

in
e 



 

42 
 

 

(a) 

  

0

2

4

6

8

10

9 12 15 18 21 24

To
ta

l p
ol

ya
m

in
es

nm
ol

/m
g 

(F
W

)

DAF

25/20 S

35/30 S
＊

＊



 

43 
 

 

 

(b) 

圖  11.   高溫對穀粒充實期總多元胺含量的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位穀粒發育過程多元胺總濃度變化。(b) 

25/20℃控制組和 35/30℃對照組下穗位穀粒發育過程多元胺總濃度變化。
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(b) 

圖 12.  高溫對穀粒充實期 putrescine 濃度的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位穀粒發育過程 putrescine 濃度變化。(b) 

25/20℃控制組和 35/30℃對照組下穗位穀粒發育過程 putrescine 濃度變化。 
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(b) 
圖 13.  高溫對於穀粒充實期間 spermidine 濃度的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位穀粒發育過程 spermidine 濃度變化。(b) 

25/20℃控制組和 35/30℃對照組下穗位穀粒發育過程 spermidine 濃度變化。 
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(b) 
圖 14.  高溫對於穀粒充實期間 spermine 濃度的影響。 

(a)25/20℃控制組和 35/30℃對照組上穗位穀粒發育過程 spermine 濃度變化。(b) 

25/20℃控制組和 35/30℃對照組下穗位穀粒發育過程 spermine 濃度變化。 
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討論 

一、高溫對於水稻結實率與產量的影響 

    本試驗所選擇的是栽培種稉稻台稉 9 號，根據前人研究，稉稻在高溫下授粉

率有品種間的差異(Matsui et al. 1997)。另外根據 Satake 等人(1978)在秈稻(indica 

type)的研究中發現，影響水稻稔實率最劇烈的時期是在抽穗前 9 天到抽穗後 5 天

之內，因此本研究選擇的天數在抽穗前 6 天到開花後 6 天的時期測量乙烯變化量。

結果發現，在 25/20℃控制組上穗位的部分，抽穗前 3 天的乙烯釋放量達到最高，

而在下穗位的部分則是在抽穗當天乙烯釋放量最高。但在 35/30℃高溫對照組的溫

室裡受到高溫處理 4 小時的水稻，則是在開花前三天的時間點乙烯釋放量較

25/20℃控制組低，而其他生育時期則升高。前人研究指出(Naik and Mohapatra, 

1999)，對開花期的水稻使用乙烯抑制劑能夠有效的提升花粉活性，反之使用乙烯

釋放劑 CEPA 則會降低花粉活性，使空穎率提高。另外，乙烯也被發現能夠調控

花藥的開裂(Rieu et al., 2003)，在前人研究中，高溫下充實率較高的秈稻品種，高

溫下花藥的開裂較為順利(Satake and Yoshida 1978)，而在稉稻的研究方面，也被證

實在高熱高濕的環境下，花藥基部的開裂較長的品種有比較高的授粉率。在本研

究的結果中也發現，在抽穗當天開始接受 35/30℃高溫處理的穗，充實率較 25/20℃

下降。因此，我們可推測，高溫下水稻在花粉發育過程中，乙烯釋放量提高，導

致花粉活性下降，以及影響花藥的開裂，使受粉失敗率上升，導致空穎。 

 

二、穀粒發育時期和 ethylene 變化量 

    前人研究中發現，乙烯能夠調控穀粒的發育過程，進而影響穀粒產量(Young et 

al., 1997; Yang et al., 2006)。根據本實驗研究結果發現，在開花後六天移入 35/30℃

高溫溫室的水稻，無論在上下穗位，乙烯的釋放量較常溫高且提早，且下穗位的
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乙烯提升又比上穗位高。在 25/20℃控制組方面，下穗位的乙烯釋放量也高於上穗

位。根據前人研究，開花時間的先後會影響穀粒的重量(Mohapatra et al., 1993)，而

這樣的差別和乙烯的釋放有相關性(Yang et al., 2006)。因此我們可以推論，在高溫

的情況下，乙烯釋放量的提高使平均粒重下降(圖六 a)。 

    在穀粒品質方面，高溫會導致穀粒外觀產生白堊質(Tashiro and Wardlaw, 1991)，

而造成穀粒白堊質的原因可能和碳水化合物的供應相關。在高溫的情況下，小麥

穀粒中澱粉合成路徑上的相關酵素soluble starch synthase、ADPglucose 

pyrophosphorylase的活性下降，sucrose synthase 和 UDPglucose pyrophosphorylase

的活性則較不受影響。類似的情況也發生在水稻中，根據Yamakawa等人的研究發

現，在高溫的情況下，granule-bound starch synthase I、 branching enzymes活性都

下降，而α- amylase活性則上升。因此，澱粉生合成減弱以及amylopectin中直鍊澱

粉含量增加都被認為和穀粒白堊質相關。因此推測，乙烯的上升，這樣的變化導

致酵素活性改變，使穀粒在高溫下澱粉生合成效率下降，澱粉儲存降低。 

    乙烯也被認為和穀粒中胚乳細胞的program cell death(PCD)有關。在Young等人

(1997)的研究中，透過玉米的mutant shrunken2(一種ADP-Glc pyrophosphorylase基因

的突變系，其澱粉含量降低，導致玉米胚乳提早敗育)，發現提早敗育的玉米穎果

有伴隨乙烯上升，以及DNA降解提早的情況發生。另外，在小麥中做的研究也發

現(Young and Gallie, 1999)，使用乙烯抑制劑處理的小麥，對於控制組的同一發育

時期，DNA的降解情況較為降低。但使用乙烯處理則會造成DNA降解時間提早且

加強。另外在本實驗室的研究中發現(Lin, 2008)，在高溫的情況下，DNA降解的時

間提早。因此，我們可以推論，在高溫的情況下，乙烯的升高使得DNA降解現象

提早發生，因此縮短了穀粒能夠累積乾物質的時間，造成白堊質粒與粒重下降。 

三、多元胺對高溫下穀粒發育的影響 
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       多元胺具有調節禾穀類作物種子發育的功能，在本實驗室的研究指出，玉

米中多元胺的含量和玉米穎果的敗育相關(Liang and Lur, 2002)。在水稻方面，Yang

等人(2008)的研究也指出，水稻品質較好的上穗位，其 spermidine 和 spermine 的含

量較高，putrescine 含量較低，而在品質較差的下穗位，其 spermidine 和 spermine

的含量都較低，putrescine 含量較高。 

    前人於阿拉伯芥的研究中也指出多元胺對於種子發育的重要性，其中

spermidine synthase 對於種子的發育有相當的重要性(Imai et al., 2004)，而在 2005

年對於缺乏生成 putrescine 的 Arginine decarboxylase(ADC) gene 突變系所做的研究

指出，缺乏 putscrine 會導致種子失去活性，但能夠透過外加 putrescine 來恢復(Urano 

et al., 2005)，惟在 Imai 等人的研究中，缺乏 spermidine 無法透過同樣的程序回復，

因此，spermidine 對於種子的發育是較為重要的。而在本研究中，高溫下雖然有

spermine 的累積，但 spermidine 的含量顯著下降，由於 spermidine 也是穎果含量最

高的多元胺(圖 13)，推測 spermidine 可能與高溫下穀粒的外觀白堊質及粒重下降相

關。 

    另外在本研究中，也發現在高溫的情況下，乙烯釋放量提早且上升，而多元

胺的總量下降(圖 5 & 圖 11)，基於乙烯和多元胺在生合成路徑上有共通的前驅物

SAM，因此，推論在高溫的情況下，SAM 轉變為 ACC 再轉變為乙烯的路徑較為

加強，也因而導致總多元胺含量下降。 

    綜合本研究的結果，在高溫下，乙烯釋放量的上升影響了水稻的充實率。而

在穀粒充實過程中，高溫下水稻穀粒充實的速率較快，但乾物質的累積也較早停

止。葉綠素值 SPAD 的結果顯示在高溫下葉綠素值較高，但下降速率較快也較早，

可說明在高溫下葉片有提早老化的現象。而高溫下的乙烯釋放量提早且提高，多

元胺的含量則下降，可能因此影響了穀粒的粒重及造成穀粒白堊質的發生。乙烯

對於穀粒發育的影響在本實驗中已透過乙烯抑制劑及乙烯釋放劑得到證明，在多
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元胺方面，何種多元胺的含量對於高溫下水稻穀粒發育的影響較大，則需更進一

步的研究探討。 

 

結論 

    根據本試驗結果，乙烯和多元胺對於高溫下水稻穀粒發育過程可以分為以下

兩個時期探討。 

    在水稻孕穗期到開花完全期，在高溫下乙烯釋放量提高，而下穗位的釋放量

又高於上穗位。充實率的方面，高溫下上下穗位充實率都下降，而下穗位的下降

更為明顯，因此可以推論，高溫下在水稻孕穗到開花期間，乙烯的釋放量提高對

於充實率會造成不良的影響，可能透過影響花粉活性，或是花藥未開裂而導致授

粉率下降。 

    而高溫下發育的穀粒重量會下降，且外觀會出現白堊質。在水稻穀粒充實期，

高溫下乙烯釋放量上升，而多元胺的含量下降，乙烯和多元胺在生合成途徑上對

前驅物有競爭性，這樣的結果顯示了在高溫下乙烯和多元胺是有消長的關連性的，

而這樣的關連性會影響穀粒的發育。另外我們也透過乙烯的抑制劑及釋放劑發現

抑制乙烯的情況下，穀粒的重量會提升，白堊質面積會下降，而處理釋放劑則會

得到相反的結果。因此我們可以推論，在高溫下乙烯的上升和多元胺的下降，對

於穀粒的重量及外觀會造成負面的影響。 
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水稻穀粒發育在高溫下乙烯和多元胺變化相關模式圖 

  Grain development and 

quality formation 
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