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水稻功能基因研究與相
關分子標誌技術之發展

撰文/林大鈞•林岡諭•周思儀•王昭月•王強生

前言

到了西元 2050年時，全球人口預計將高達 90

億人，而現今極端氣候變遷所造成的水資源匱乏、

可耕面積縮減，以及新病害微生物或昆蟲的出現

等問題，使「糧食安全 (food security)」議題成為育

種家和農業專家所必須面臨的嚴峻挑戰 (1, 2)。水稻

是重要的糧食作物之一，不僅提供全球 3億人口日

常熱量來源的 50-80%，同時也是基因體學中的重

要模式植物。由於水稻對全球糧食的重要性，秈稻

(indica)及稉稻 ( japonica)的全基因體序列，分別在

2002年時發表 (3, 4)，而高品質且具有註解的稉稻全

基因組序列更在 2005年時公布，並成為水稻基因

體學研究的里程碑 (5)。

以目前全球農業的觀點來看，水稻的未來育種

趨勢，或可以從 Zhang等學者所提出：「綠色超級水

稻發展的策略」，來作為思考的依據。他們認為未來

的綠色超級水稻，必須具備對現行主要蟲害與病害

的抗性、高營養吸收與利用的效率、高耐旱性與對

其他非生物逆境耐受性、高品質及高產潛力等優良

性狀 (6)。而這些優良性狀中的許多項目，更是我國

育種家現行育種計畫的目標。因此，水稻優良種原

的保存與應用、突變庫的建立與篩選、目標性狀基

因的定位與鑑定、差異表現的轉錄體分析以及目標

性狀基因的功能驗證等，就成為現行水稻功能基因

學研究的重要工作。探索所得的目標性狀基因，可

利用基因轉殖、分子標誌輔助育種 (marker-assisted 

selection, MAS)及傳統育種等方式，逐步導入現有

的優良品種，甚至透過堆疊 (pyramiding)的育種方

法，將其育成理想的「綠色超級稻」（圖一）。所以，

功能基因的探索與選殖，是這些育種計畫的首要目

標。而水稻現行重要功能基因之研究焦點，主要因

應氣候變遷及糧食安全議題，因此包括：抗蟲基因、

抗病基因、營養利用率基因、耐旱基因、品質基因

和產量基因…等。本文茲就前述功能基因研究的進

展，以及分子標誌對於水稻育種的應用現況進行簡

介，並提出未來育種策略之建議。

圖一  綠色水稻育種目標及策略

資料來源：Zhang, 2007.



57植物種苗生技  2012  NO.29

研發
創新

重要功能基因研究之進展

(一) 抗蟲基因

褐飛蝨 (brown planthopper, BPH)是一種危害相

當嚴重的水稻害蟲，具有刺吸式口器，是典型的吸食

維管束液的昆蟲。水稻植株輕微感病時的病徵，呈現

植株黃化、稔實率降低並減少產量，而當田間發生大

量感病情形時，會導致植株快速枯萎倒伏，甚至會造

成大面積枯萎的現象，稱之為「蝨燒」(7)。褐飛蝨也

是台灣水稻栽培近四十年來，主要防治的害蟲之一。

利用寄主抗性培育抗性品種，被認為是防治褐飛

蝨危害的有效途徑，因此自1970年代以來，學者們就

致力於進行水稻褐飛蝨抗性基因的探索工作。Bph1及

Bph2基因是最早被發表的褐飛蝨抗性基因座，同時

也被國際水稻研究所 (IRRI)育成一系列抗性品種，得

以控制褐飛蝨的危害 (8, 9)。而 Sharma等學者更進一

步利用分子標誌輔助育種基因堆疊的方式，將 Bph1

及Bph2基因同時導入稉稻品種－Tsukushibare，結

果發現帶有單一 Bph1基因的漸滲品系 (introgression 

line)的褐飛蝨抗性較單一帶有 Bph2基因的漸滲品系

高 (10)。但隨著帶有 Bph1及Bph2基因抗性品種的大

面積推廣，卻發現有許多地區，已經陸續出現了可

克服此兩基因的褐飛蝨生物小種；因此，育種者必

須開始找尋新的抗性來源。目前已發表的褐飛蝨抗

性基因座共有 29個，已被定位者有 20個，然而僅有

Bph14基因被成功選殖出來 （表一）。在這些基因座

中，Bph14及Bph15基因座因具有極佳的褐飛蝨抗性，

所以是目前中國大陸褐飛蝨抗性育種計畫的主要導入

基因座 (11, 12)。而在臺灣相關研究的部分，農業試驗所

的李長沛博士，也收集了許多的抗褐飛蝨的野生稻種

原，並已開發相關抗性基因座的連鎖分子標誌 (13)。另

一方面，農業試驗所嘉義分所吳永培博士亦已收集了

含Bph3及Bph4基因的種原，並且開發出相關的分子

標誌（數據尚未公開）。目前這兩研究團隊，均致力

於將這些相關抗性基因導入現行商業品種的MAS計

畫。

(二) 抗病基因

目前水稻基因組中被發現的抗病基因，主要是

針對真菌性的稻熱病與細菌性的白葉枯病。在台灣的

水稻栽培中，稻熱病常好發於第一期作，而白葉枯病

則多發生於第二期作 (14)。這兩種病害經常造成台灣

水稻產量的嚴重減產，是目前主要的水稻病害防治標

的。

稻熱病主要是由Magnaporthe oryzae所引起的，

常常造成水稻嚴重減產。抗稻熱病基因的分析工作是

由日本學者率先進行，隨後國際水稻研究所及其他國

家亦陸續加入研究的行列。目前已發表 75個主效基

因，其中有 64個基因座已被定位，並有 18個基因已

被選殖出來。這些結果正可作為未來在稻熱病抗性分

子育種的基礎。

對於病原菌族群致病性幅度 (pathogenicity 

spectrum)的分析，是稻熱病抗性育種中的重要工作。

在 2001年時，Chen等學者以 792個稻熱病分離菌系，

對中國大陸華中及華南 13省中，帶有稻熱病抗性的

6個秈稻及 7個�稻品系之近同源品系 (near isogenic 

lines, NIL)進行接種，結果發現不到 10%分離菌系會

感染帶有 Pi1或 Pi2基因的 NIL，但卻有高達 41.5%

的分離菌系會危害帶有Pi3基因的 NIL (15)。他們甚至

發現，僅有 2%分離菌系可感染帶有 Pi1及Pi2基因

組合的水稻品系，而同時帶有 Pi1、Pi2及Pi4基因的

品系則更具抗性；這些結果顯示透過堆疊抗病基因方

法，能有效改善植株的抗病性，為目前中國大陸分子

標誌輔助抗稻熱病育種主要策略。

臺灣稻熱病危害的情形時有所聞，只是臺灣相

關研究已停頓多年，現今的主流菌種恐仍有待釐清，

而現有栽培品種是否具有抗性或是帶有何種抗性基

因型，仍需要進一步的評估。另一方面，學者已提出

氣候變遷將影響病原菌之菌相，甚至造成其生活史及

演化的改變 (16-19)。因此，育成具有廣幅稻熱病抗性的

新品種，方是今後稻熱病防治的根本之道。

白葉枯病是由 Xanthomonas campestris pv. oryzae

所引起，由於受到白葉枯病感染的水稻植株，很容易
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表一   褐飛蝨抗性基因座及其來源

種原 基因座 染色體
對生理小種的反應

連鎖標誌
1 2 3 4

Mudgo Bph1 12 R S R S em5814(2.7cM); R2708(3.1cM)

ASD7 bph2 12 R R S S G2140(3.5cM)

Rathu Heenati Bph3 6 R R R R RM589~RM588

Babawee bph4 6 R R R R R2869, C76A,可能與Bph3 等位

ARC10550 bph5 S S S R

Swarnalata Bph6 S S S R

T12 bph7 S S S R

Chin Saba bph8 R R R -

Balamawee Bph9 12 R R R - RM463(6.8cM); RM5341(9.7cM)

Oryza australiensis Bph10 12 R R R - RG457(3.7cM)

O. officinalis bph11 9 - - - - G1318(12.4cM)

O. officinalis bph12 3 - - - - G271(2.4cM); R93(4.0cM)

O. latifolia Bph12(t) 4 R R R - C946(11.6cM); RM261(1.8cM)

O. officinalis Bph13(t) 3 - - - R AJ09b(1.3cM)

O. eichinger Bph13(t) 2 R R - - RM240(6.1cM); RM250(5.5cM)

B5 Bph14 3 R R R - G1318-R1925

B5 Bph15 4 R R R - C820-S11182

O. officinalis Bph16 4 - - - -

B14 Bph17 4 R R - - RM8213(3.6cM); RM5953(3.2cM)

O. officinalis Bph17 4 - - - R

O. australiensis Bph18 12 R R - - RM463-S15552

O. rufipogon bph18(t) 4 - R - - RM6506(11.0cM); RM273(6.0cM)

AS20-1 bph19 3 - R - - RM6308-RM3134

O. rufipogon bph19(t) 12 - R - - RM17(16.7cM)

O.minuta Bph20(t) 4 R - - - 短臂193.4 kb的區間內

O.minuta Bph21(t) 12 R - - - 長臂194.0 kb的區間內

非洲栽培稻 Bph22(t)

小粒野生稻 Bph23(t)

普通野生稻 Bph24(t)

資料來源：國家水稻數據中心(http://www.ricedata.cn)。
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造成不飽滿穀粒的增加，而對水稻產量有很大的影

響；在日本曾有造成稻米產量減少10%的紀錄，菲律

賓有減產 30%的報導，印度的感病品種甚至會因受

病而減產達 50%。目前已發表 35個白葉枯病抗性基

因座（Xa基因座），其中 24個為顯性基因，其餘為隱

性。這些基因中，有 24個抗性基因已被定位，並有 7

個基因已被選殖出來。國際水稻研究所已利用 IR24

品系，建立帶有 Xa基因的 NIL（IRBB系列品系），

可作為良好的Xa基因提供親，供抗性育種工作之用。

中國大陸育種家已利用MAS及基因轉殖的方

法，分別將 Xa21導入明恢 63及秈優 63，結果發現接

種白葉枯病原菌後，導入 Xa21品系之白葉枯病抗性

優於未導入 Xa21品系。另一方面，導入 Xa21品系

之每穗粒數、穀粒重及總產量方面的表現亦優於未導

入 Xa21品系 (20, 21)。而這些品系已開始應用於中國大

陸雜交稻的育種工作，以防治白葉枯病的流行。目前

中國大陸已開始利用MAS方法，分別將 Xa4、Xa5、

Xa13及 Xa14堆疊於不同的商業品種，結果發現帶

有不同組合的 Xa基因水稻品系會呈現不同的抗病幅

度與抗病性 (22)。另一方面，學者亦發現從明恢 63選

殖的 Xa26，使植株在苗期及成株期時具有中等抗性
(23)。但不管在秈稻或是稉稻的遺傳背景中大量表現

此基因，均會提高轉殖水稻的白葉枯病抗性幅度及抗

性層級 (6)。因此，中國大陸的育種家在現行白葉枯病

的抗性育種策略上，同時應用MAS及基因轉殖手段

來進行白葉枯病廣幅抗性的育種。

臺灣現在水稻抗白葉枯病統一病圃檢定於 1976

年由臺中區農業改良場負責執行。目前已檢定 10,389

個國內外品種（系）數，綜合歷年分析結果可篩選出

14個抗病品種：台中秈 5號、台東 29號、台東秈 12

號、高雄 141號、台南秈 15、台農 68號、台農秈 14

號、台南7號、台農69號、台農秈18、台中秈糯1號、

台南 9號、台農 72號及台稉 6號 (24)。其中，僅有台

稉 6號較具廣幅抗性外，其餘均僅能對單一菌種具有

抗性。此分析結果可知，本土病原菌廣幅抗性品種的

育種，是目前亟需進行的工作。因此，在臺灣的育種

家，如苗栗區農業改良場、臺中區農業改良場、臺南

區農業改良場、中興大學農藝系以及農業試驗所等研

究單位，已開始利用 IRBB品系或是台農 67號誘變

庫中的抗性突變體，作為抗性提供親，進行臺灣重要

商業品種的白葉枯病抗性改良。

(三) 營養利用率相關基因

增加水稻植株的營養利用率，一方面可降低栽培

管理時的肥料需求，減少生產成本。另一方面，更可

增加水稻在貧脊土地栽種時的產量。此性狀包含增加

植株營養物質的吸收效率與轉換效率等機制。然而，

目前的相關研究仍然以相關基因或數量性狀基因座

(quantitative trait locus, QTL)的探索為主要目的。

目前已知氮在高等植物的吸收與固定化過程，

需要多種參與轉運功能的蛋白質基因，方能將氮自土

壤吸收至植物體。而被吸收的氮則再經由一系列的酵

素，將其固定轉化為胺基酸或是其他物質，方能被植

物進行代謝運用。然而目前仍不知道這些代謝途徑參

與基因的調控機制，尤其是在低氮的環境。2005年

Lian等學者利用 239個珍秈 97與明恢 63雜交所產

生的重組自交系 (recombinant inbred lines, RILs)，建

立高密度連鎖圖譜 (linkage map)。他們將水稻秧苗培

養在低氮溶液及正常氮溶液，並分別測量兩種處理的

根重、苗種及植株重，同時計算兩處理的相對根重、

苗種及植株重，並將這 9個量測值視為低氮耐受性的

指標性狀，結果發現每個低氮耐受性性狀，均可偵測

4- 8個主效的 QTLs (25)。進一步利用水稻全基因組微

晶片，分析明恢 63在兩種氮濃度處理下，不同生長

期的轉錄體，結果發現在低氮處理下的根部組織，有

431個差異表現的基因，其中有 115個正調控表現的

基因，其餘均為負調控表現的基因 (26)。日後這些基

因需再進一步進行功能分析，以評估是否可應用在未

來改進水稻的氮利用效率上。

另一方面，目前絕大多數水稻種植區都缺乏磷，

而大部分可開墾種植區域的土地，又多為酸性（熱帶

或亞熱帶區域）或鈣化（溫帶區域）的土壤。其中，
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酸性土壤中的游離離子與氧化鋁會結合土壤中的磷，

轉化為植物無法利用的磷化合物。另一方面，鈣化的

土壤中的鈣及鎂化合物亦會結合土壤中的無機磷，而

使得植物無法利用。這兩種土壤的可吸收磷非常低，

因而降低水稻對磷的吸收效率。所以，改善水稻對磷

的利用效率，亦是現行重要育種方向。

2005年，Yi等學者自可高效利用磷的秈型陸稻

Kasalath中，選殖到可因應磷缺乏而反應的轉錄因

子 OsPTF1基因。進一步將 OsPTF1基因轉殖到對磷

不敏感的日本晴中大量表現，結果發現其可增進轉殖

水稻對磷的利用效率，並造成轉殖水稻的分蘗能力、

生質產量及磷的含量均遠高於未轉殖的水稻 (27)。另

一方面，Wissuwa 及Ae 分析 30個水稻品系在正常含

磷或缺磷的土壤中吸收磷的情形，藉此篩選出低磷耐

受性之品系 (28)。進一步建立 NILs族群並進行其基

因型的分析，結果顯示有兩個 QTLs與低磷耐受性相

關 (29)。其中，一主效的 QTL位於12號染色體，另一

次效的 QTL則位於 6號染色體。進一步分析第 12對

染色體上帶有低磷耐受性 QTL置換片段的 NIL，結

果發現其磷的吸收能力是日本晴的 4倍。但若是帶

有位於第 6對染色體上低磷耐受性 QTL置換片段的

NIL，其磷的吸收能力則僅是日本晴的 60-90%。雖

然，目前仍須進一步的試驗，來探討真正參與磷吸收

與利用代謝路徑的基因及功能，但這些結果仍可視為

未來進行水稻磷利用率改進的基礎。

(四) 耐旱相關基因

植物對於乾旱的生理反應可包含下列機制：(1)

逃旱性 (drought escape)：在嚴重乾旱傷害前完成其

生活史，或是發展乾旱的適應性；(2)避旱性 (drought 

avoidance)：增加水分的吸收，或是降低水分的散失；(3)

耐旱性 (drought tolerance)：包含滲透壓的調節、抗氧

化能力及耐脫水性機制。因此，為了能夠利用合理策

略，進行水稻耐旱性的改良育種，就必須針對上述每

個機制的遺傳背景深入的探討，尤其是針對避旱性及

耐旱性的機制。因此，Yue等學者利用珍秈 97（灌溉

稻）與 IRAT109（耐旱高山稻）雜交並建立 RILs，進

行水稻避旱性及耐旱性的分析 (30)，結果發現有 27個 

QTLs與適應性及產量有關，36個 QTLs與正常狀態

下的根系性狀有關，另有 38個 QTLs與乾旱狀態下

的根系性狀有關。目前已有學者利用MAS，將可增

加根長與根生質產量的 QTLs 導入現行的商業品種，

結果確實可改善乾旱逆境下植株的根部性狀，但新品

系在田間的耐旱性，仍須進一步的驗證 (31, 32)。

海藻糖 (trehalose)是一種非還原性葡萄糖雙聚

糖，具有穩定細胞在非生物逆境下的生物結構之功

能。因此，Garg等學者將來自大腸桿菌的海藻糖生合

成基因 otsA及 otsB，轉殖到水稻中表現，結果發現

轉殖水稻的海藻糖含量是未轉殖水稻的 3- 10倍。同

時，在高鹽、乾旱及低溫的逆境環境下，數個轉殖水

稻系能夠持續生長，並具有較低光氧化傷害及較佳

的礦物質平衡特性 (33)。此外，Hu等學者利用轉錄體

分析，發現一受乾旱逆境誘導表現的轉錄因子基因

SNAC1，並轉殖至水稻中大量表現，結果發現 SNAC1

的表現可提升轉殖水稻的耐旱性，且不會改變水稻

的其它性狀。進一步分析轉殖水稻的生理，又發現了

SNAC1的表現會促使植株對離層酸的反應更為敏感，

水分的蒸散較緩慢，但不影響光合作用的速率 (34)。

由這些結果可以發現，這些基因確實能夠提升水稻的

耐旱性，但目前仍尚未導入商業品種，亦無田間耐旱

性的評估。此外，目前所發表的耐旱相關功能基因，

對於未來耐旱的育種改良工作，仍嫌不足。因此，在

耐旱種原篩選及利用功能基因體學探索新耐旱基因的

相關工作，仍是現行分子遺傳學家必要的研究課題。

(五) 品質相關基因

稻米品質可細分為下列幾項：烹煮品質、食用品

質、外觀品質、碾米品質、香味及營養成分等。目前

稻米市場上較注重烹煮、食用及外觀等品質，而烹煮

與食用品質，主要受穀粒中的直鏈澱粉含量、澱粉糊

化溫度、澱粉凝膠強度等因子所影響。另一方面，外

觀品質則主要受穀粒形狀，如粒長、粒寬、長寬比、
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透明度及白堊質等所影響。現今稻米品質性狀的遺傳

研究，主要是針對上述相關品質性狀進行 QTL的定

位與基因選殖，結果發現與品質相關的基因座如表二

所列。其中，第 6對染色體上的Wx基因座，在直鏈

澱粉的生合成及澱粉凝膠強度的理化特性上，扮演重

要的角色，但它亦可能與澱粉糊化的溫度有關 (35, 36)。

另一方面，緊密連鎖在Wx基因座旁的 Alk基因座，

則主要與澱粉的糊化溫度有關 (36, 37)。在榖粒外觀上，

GS3基因座與粒長有關，而GS5基因座則與粒寬有

關 (38)。此外，另一外觀相關的 Chk5基因座，則與榖

粒的白堊質有關 (38)。

水稻香味的遺傳研究，顯示香米品種的香味性

狀，有的品種呈現單一顯性遺傳，部分則呈現單一隱

性遺傳，亦有品種呈現兩對基因互補遺傳、兩重複基

因遺傳或是三基因互補遺傳 (39-43)。這些結果顯示，

水稻香味的形成，可能源自於不同的機制所生成，而

參與香味性狀的基因，也應該不只一種。正因為香

味性狀的複雜性，故造成目前香味基因選殖與香味

育種工作的困難。1992年Ahn等學者利用限制片段

長度多型性 (restriction fragment length polymorphism, 

RFLP)分子標誌，進行水稻香味基因的遺傳定位，結

果發現香味基因座可能位在第八對染色體上，並證實

所用品種的香味性狀是單一隱性的遺傳 (44)。隨後，

水稻香味基因的研究紛紛興起，學者們利用不同的

香米品種，進行香味基因的定位試驗，所得結果大

多與Ahn 等學者的定位結果類似，香味基因都定位

於第八對染色體長臂端的 RFLP標誌 RG28到 RG1

附近，且香味性狀亦多為單一隱性遺傳 (45-47)。直至

2005年，Bradbury等學者，定位選殖出香味基因，經

序列分析發現，此區域編碼一甜菜鹼去氫酶 (betaine 

aldehyde dehydrogenase 2, BADH2)基因，這是最早被

發現參與香味性狀的基因 (45)。學者們發現另有一香

味的 QTL，位在第四對染色體上，經定位選殖及序列

分析，發現其為 BADH1，因而確立其與香味性狀的

關係 (48, 49)。中興大學農藝系王強生教授，利用芋頭香

味突變體 SA0420與台農 67雜交所建立的 RILs，探

索其他香味基因，結果發現 2個香味相關的 QTLs，

分別位在第 6對及第 8對染色體上（數據尚未發表）。

這些研究結果，將香味基因與水稻香味的生合成連

結，因而協助育種者日後利用分子標誌輔助育種進行

香米的育種。

此外，學者目前大多是利用代謝工程的方式，進

表二  穀粒烹煮、食味及外觀等米粒品質之相關基因
品質 基因 染色體位置 米質性狀 基因來源

烹
煮
與
食
味

Wxb 6 直鏈澱粉含量 普通稉稻

Wx-mq 6 直鏈澱粉含量 Milky Queen

Wxop 6 直鏈澱粉含量 ARC6622

du-1 7 直鏈澱粉含量 EM12

GIF1 4 直鏈澱粉含量及穀粒充填 普通野生稻

Alk 6 澱粉糊化溫度

外

觀

GS3 3 粒長

GS5 5 粒寬

Chlk5 5 白堊質

資料來源：國家水稻數據中心(http://www.ricedata.cn)。

秔更
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行稻米營養成分的改良。最有名的例子即是可生產β-

胡蘿蔔素的黃金米 (50, 51)。近來，日本學者亦多致力於

增加稻米成份中的必需胺基酸含量及功能性胜肽。而

台灣亦有學者利用水稻作為生物反應器，進行疫苗、

乳鐵蛋白質及抗高血壓胜肽的生產。

(六) 產量相關基因

長久以來，產量一直被認為一個複雜的性狀。因

為，其不僅受到基因型的調控外，亦受到環境因子的

影響。水稻產量主要是由下列三要素所影響：單位面

積的穗數、每穗粒數及粒重。學者利用高密度的分子

標誌發現約有 2,877個與水稻產量或產量三要素有關

的 QTLs（資料來自www.gramene.org）。近期由於相

關 QTL-based NILs族群的建立，發現許多相關 QTLs 

具有主效效應，進而可以透過據圖選殖的研究方法，

將重要的基因選殖出來 (52)，包括與穗數、每穗粒數

及粒重等相關的基因 (53-56)。另一方面，除了這些產量

相關基因的探索外，亦有學者嘗試分析 C4植物光合

作用的重要酵素基因，並轉殖至水稻，以提升光合作

用效率 (57)。這些結果將可作為未來進行分子育種改

良水稻產量的基礎。

水稻為我國重要糧食作物之一，除本文所簡介之

功能基因外，尚有其它重要功能基因，像是抗逆境相

關基因，如耐鹽基因、耐淹水基因及耐熱基因，另外

與產期調節有關基因，如影響抽穗期基因等，因礙於

篇幅之故，本文無法一一詳述。但這些功能基因均已

被應用於因應氣候變遷的育種計畫。

後基因體世代的分子標誌分析平台

20世紀之初是基因體學世紀的開始，因為稉稻

及秈稻的基因體定序已陸續完成 (3, 4)，伴隨著高通量

全基因體基因型分析、基因表現及次代基因體定序儀

器的快速發展，同時先進的生物資訊學與資料庫的發

展，深深地影響 21世紀的水稻育種，開始進入所謂

的「分子育種」或「後基因體作物育種」的世代。如

何整合現行快速發展中的分生或基因體學技術，促使

更快、更有效率的育種過程，便成為目前水稻分子育

種實驗室所需面對的挑戰。

有學者將水稻基因體序列發表前的分子育種實

驗室，定義為「前基因體序列分子育種實驗室」(59)，

約莫是在 1990年代早、中期。此時，RFLP與逢機增

幅多型性 (random amplified polymorphic DNA, RAPD)

分子標誌，是最常被應用在水稻育種研究。在日本，

RFLPs仍是持續在使用的一個分子標誌系統 (60)。後

來，為了簡化操作流程並提升相關技術的可信度，

開始使用所謂的第二代的分子標誌－序列標記區

(sequence- tag site, STS)(61, 62)及簡單序列重複 (simple 

sequence repeat, SSR；微衛星 )分子標誌 (63-65)。

在水稻基因體序列發表後，分子育種實驗室

現在常用的分子標誌分析技術，則依其標誌的性質

有 SSR、SNP、INDEL及「客製化」標誌。目前分子

育種實驗室主要利用這些技術，得以進行後續探索

QTL的連鎖目標基因、利用 Eco-TILLING探索目標

性狀基因、不同水稻種原的全基因組 SNP探勘、連

鎖圖譜之建立或MAS（圖二）(59)。分析技術的選擇，

通常是依據實驗室可取得的經費、儀器及現有人力等

資源。現將各平台的特色，分項敘述如下：

(一) SSR標誌

圖二  後基因體世紀之水稻分子標誌平台應用的研究

資料來源：Collard, 2008.
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SSR標誌是一種高度可信、共顯性、具高度多型

性，且容易在定位族群間轉移的分子標誌。它的缺點

是必須利用聚丙烯膠體電泳分析基因型來檢測結果，

較為繁瑣。同時，每次分析大多只能得到單一基因座

的資訊。但由於 SSRs的分析成本及實驗的簡易性，

所以即使已經進入「後基因體序列分子育種實驗室」

世代，其仍被持續利用在基因型的分析。2001年時，

約有 500個 SSRs自當時公布的水稻基因體序列（57.8 

Mb）而被發展出來，但是隨著公佈序列的完整，釋

出的 SSRs數目也越高。在 2002年時即發表 2,240個

SSRs (66)。到了 2005年，隨著日本晴序列的發佈，共

有 18,828個第 I型的 SSRs（雙、三及四個核苷酸的

重複序列）被發表 (67)。目前可用的 SSR已能涵蓋水

稻的基因組，平均每Mb就有 51個 SSRs。所以，其

已可被當作一種工具，用來進行連鎖圖譜的建立或

MAS的應用。

在 SSR分析方面，傳統上是利用聚丙醯胺膠體

電泳 (polyarcylamide gel electrophoresis)，或是高解析

度的瓊脂膠體電泳 (agarose)進行分析。其優點是成本

低廉，技術層次不高，所需儀器亦不複雜，因此大部

分的實驗室均能執行。然而，這兩個分析方法均極耗

費人力，而且還很難精準快速紀錄結果，不利下游分

析的進行。近來為了提高分析的效率，有些分子遺傳

實驗室開始利用多重引子 PCR(mutliplex PCR)(68)及毛

細管電泳 (QIAGEN e-GENE或 ABI 3730 sequencer)

來改善傳統 SSR分析方法的效率。甚至有些實驗室會

利用螢光標定的引子，結合上述兩種策略，來提升分

析的效率並降低成本 (69, 70)。

(二) 單一核苷酸多型性(S ing le  nuc leot ide 

polymorphisms, SNPs)

基因組解序後發現 SNPs在許多生物基因組中的

豐富性與普遍性，因而被許多育種家視為是新一代的

分子標誌技術。在水稻，由於日本晴、93-11及其他基

因型水稻的基因組序列的發佈，現階段可藉由序列的

比對，即可建立 SNPs (72-74)。尤其是隨著基因組定序

技術的演進，不同基因型或種原的基因組序列的取得

容易，使得 SNP被發現的數量也越來越多。然而，由

於序列分析可能會有錯誤發生。所得之 SNP分子標

誌仍需經過實驗的驗證，方能應用 (75-77)。

目前，常用以 SNP分析方法為基礎建立的分子

標誌系統有： PCR-based SNP、切割增幅多型性序列

(cleaved amplified polymorphic sequence，CAPS) 及

衍伸式切割增幅多型性序列 (dCAPS)等 (78-80)。這些

方法仍需配合聚丙醯胺膠體或是瓊脂膠體電泳的分

析。近來由於技術的發展，演變出許多關於 SNP基

因型分析的高通量檢測方法，如應用毛細管電泳分

析方法的單核酸引子延長 (single nucleotide primer 

extension, SNuPE)(81)、以微晶片為基礎的微珠陣列

(BeadArray, illumina)，或是配合MALDI TOF MASS 

的 SEQUENOM (82)。因 SNP在生物基因組高密度分

佈的特性、上述這些高通量 SNP基因型分析技術的

快速發展演進及分析成本的降低，SNP分子標誌將成

為未來基因型分析的主流平台。

(三) 插入/缺失(INDELs)

插入 /缺失突變是一種常發生編碼區或非編碼區

的突變。因此，可經由電腦直接比對秈、稉稻基因組

序列後，快速找到 INDELs。在兩亞種間，通常存有

豐富的 INDELs，所以可作為秈、稉雜交族群或漸滲

雜交 (introgression)間的必備多型性分子標誌來源之

一 (83)。INDELs如同 SNP分子標誌，是由全基因組

序列比對結果而來，因此仍須經過驗證，以排除因定

序錯誤而產生的錯誤 INDELs。

隱子 (intron)為基因間的非編碼區，比顯子 (exon)

較能忍受插入 /缺失突變。因此，有許多的 INDELs

是在隱子中發現，而其長度多型性已被當成一種新型

態的隱子長度多型性標誌 (intron length polymorphic 

marker, ILP)(84)。經實驗驗證的結果顯示，IPL是明確

可信的共顯標誌。雖然，這些標誌是源自秈 / 稉稻的

序列比對，但還是有相當比例的 INDELs在亞種間仍

具有多型性。
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(四)「客製化」標誌

由於水稻基因組序列資訊的取得容易，使得分

子育種家得以依照研究室的需求，利用比較圖譜，重

新設計連鎖分子標誌，成為所謂的「客製化」標誌，

使基因型的檢定能更能簡化與經濟。通常，發展大量

「客製化」標誌是水稻分子育種研究室獨特的特色，

而這些標誌主要可從電腦分析水稻基因體序列而得。

以日本晴 /93-11為例，可以直接依據基因組序列，或

是資料庫中可取得之對應目標性狀基因的 EST、BAC

或 PAC序列，設計新型的標誌。或是直接利用比較

圖譜來開發「客製化」標誌。甚至，可以直接利用基

因探索所得的功能基因序列來設計新標誌（圖三）(78, 

79, 85)。新設計標誌的形式可以是任何型態，也可以是

新的 SSR、INDEL、PCR-based SNP，或是 CAPS。但

最重要的設計原則：則是能夠利用實驗室現有的資

源，以最簡單容易的方法，就能夠完成基因型檢測的

目的。但是新設計的「客製化」標誌，仍需經過 wet-

lab實驗驗證方可應用 (79, 80)。目標性狀的參與基因亦

能作為「客製化」標誌設計與開發的基礎。以此設計

而得之標誌，通常是與標的性狀緊密連鎖在一起，而

圖三  「客製化」標誌的開發流程

資料來源：Collard, 2008.

已經成功應用的MAS，主要是在水稻白葉枯病抗性

基因的導入 (86, 87)。

結論

全球農業目前所面臨的最大衝擊，是越來越嚴

重的全球氣候變遷。Peng等學者發現，在全球暖化所

造成的夜間溫度提升，對水稻產量已經有了很負面的

影響 (2)；再加上極端氣候的變遷，造成了農業生產區

頻繁發生的世紀旱、澇災現象，更讓水稻生產產量雪

上加霜；另一方面，隨著全球人口的劇烈增長，糧食

供不應求的情形也越趨嚴重。因此，如何能夠快速育

出因應氣候變遷的水稻品種，以因應這些問題，已經

是育種者刻不容緩的研究課題了。

為了因應這些問題，以快速育出因應氣候變遷

的水稻品種，在水稻重要功能性基因研究之進展與

相關分子標誌技術之平台上，現行或以兩個階段來進

行因應氣候變遷新品種的育種。在第一階段，先發展

帶有單一特定性狀的有用品種，如抗蟲、抗病、高品

質、耐旱…等，並進行田間實際性狀表現的評估，以

確定新品種符合育種目的；另一方面，在此育種過程

中，同步開發連鎖目標性狀的分子標誌。在第二階段

時，將所得幾個單一性狀的品種，利用MAS將幾個

目標性狀堆疊至同一品系，再驗證新品種在田間的

表現情形。未來，可利用經此發展出來的多目標性狀

品種與分子標誌，快速應用在將這些目標性狀品種導

入其它商業品種，或自其他種原導入新性狀的育種計

畫。
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