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高溫環境對稻米產量與米質之影響 

張芳瑜*、胡智傑、吳志文 
行政院農業委員會高雄區農業改良場 

摘要 

近年氣候暖化下對水稻生產的衝擊不容小覷。高溫環境影響稻米的產量及品質表

現，其中高夜溫降低水稻產量程度較高日溫嚴重。本篇除了簡要論述高溫在穀粒充實期

對稻米外觀品質及食味品質影響的相關研究，更從水分生理角度探究高夜溫對胚乳細胞

擴張影響加以論述。高溫逆境抑制穎果內參與澱粉合成相關酵素基因表現與 ABA合成
且使蛋白質二硫鍵異構酶功能異常；提升澱粉降解能力與過氧化氫含量並改變支鏈澱粉

結構等，導致白堊質粒產生。本篇也針對高夜溫影響胚乳細胞擴張的最新研究進行描述。

高夜溫環境降低植株水勢，且因滲透壓調節機制抑制細胞壁與澱粉的合成，最後因伴隨

著誘導生長水勢下降，使夜晚的生長速度下降，最後導致胚乳細胞變小，影響榖粒體積

和粒重。現今日本稻作因應高溫多以水分管理作為調適策略，利用飽水管理模式，確保

穀粒充實度以維持食味品質。然而近年臺灣稻作環境往往是高溫環境伴隨缺水逆境，如

何建立一套適合臺灣稻作生產環境的調適模式是未來迫切的課題。 

水稻、高溫、白堊質、滲透壓調節、細胞擴張。 
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ABSTRACT 

 The impact of global warming on rice 
production became more serious. High tem-
perature can affect both rice yields and qual-
ity. Especially, the impact of high nigh tem-
perature (HNT) on rice yield is more serious 
than high day temperature. In this article, we 

not only reviewed the current studies of high 
temperature on rice quality (chalky grains 
and palatability), but also introduced the 
study of the reduction of endosperm cell size 
under HNT from the viewpoint of plant water 
relation. The formation of chalky grains un-
der high temperature was caused by inhibit-
ing the gene expression related to starch and 
ABA biosynthesis; promoting the gene ex-
pression of amylase and the content of hydro-
gen peroxide in caryopses. It also caused the 
dysfunction of protein disulfide isomerase 
and declining the ratio of short chain/long 
chain of amylopectin. Also, the current study 
showed that the mild shoot water deficit was 
occurred under HNT. Osmotic adjustment in 
HNT treated endosperm cells lead to a partial 
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inhibition of the biosynthesis of starch and 
cell wall. Because the declining growth-in-
duced water potential slowed down the cell 
expansion under HNT, the smaller endo-
sperm cell size and grain weight was ob-
served at maturity. Nowadays, the water 
management during rice grain filling stage is 
one of the strategies to cope with the high 
temperature stress in Japan. However, re-
cently, the rice production in Taiwan encoun-
tered high temperature stress coupled with 
water deficit. It is an urgent issue to setup a 
new cultivation method for rice production in 
Taiwan in the near future. 
Keywords: Rice, High temperature, Chalky 

grains, Osmotic adjustment, Cell 
expansion. 

前言 

 許多研究報告指出高溫可影響水稻

產量及品質 (Yamakawa et al. 2007; Lin et 
al. 2010; Dhatt et al. 2019; Wada et al. 2019; 
Sadok et al. 2020)。以水稻而言，生殖器官
對 高溫及 水逆境 較營養器官 敏感 
(O'Toole et al. 1984; Morita et al. 2004)。尤
其水稻抽穗後 20 日內為對高溫環境境敏
感時期 (Tashiro and Wardlaw 1991)，當這
期間日均溫高於 26℃、日高溫高於 28℃、
日低溫高於 22℃，將提升白堊質粒比例 
(Lur and Liu 2006)。以高屏地區 1987年至
2017年的一、二期稻作穀粒充實期溫氣象
資料而言，一期作 1月至 3月低溫日數有
增加趨勢，這將提升水稻延後抽穗的機

率，間接提升穀粒充實期遭遇高溫的風

險；此外，無論一、二期作穀粒充實期間

的日均溫、夜均溫皆有逐年上升趨勢，且

超過良質米安全溫度臨界值  (張與胡 

2018)。早期國際水稻研究中心 (IRRI) 相
關研究指出當日低溫每上升 1℃將使水稻
產量下降 10% (Peng et al. 2004)。高夜溫
環境下，稻米糙米粒重下降、胚乳細胞變

小且亦伴隨白堊質粒，其中高夜溫對粒重

與細胞擴張的影響大於高日溫 (Morita et 
al. 2005)，然而當時對於影響細胞擴張機
制仍不清楚，尤其從細胞層級探討該議

題。本篇將從水稻穀粒充實期遭遇高溫逆

境，對穀粒大小 (細胞擴張）、外觀品質 
(白堊質粒形成) 及食味品質之層級進行
論述。 

高溫促使白堊質粒生成 

水稻穀粒充實期間遭遇高溫逆境時，主要

產生的白堊質類型為乳白粒、背白粒及基

白粒 (Morita et al. 2016)。高溫伴隨低日照
的環境容易促使生成乳白粒 (Kobata et al. 
2004)。但當一穗粒數或穗數降低 (Kobata 
et al. 2004; Tsukaguchi and Iida 2008)，或是
提高光合作用碳水化合物供給能力 (Tsu-
kaguchi et al. 2011)，可降低乳白粒發生率，
由 此顯示 乳白粒 發生 主要受 供源 
(Source) 積存 (Sink) 能力影響 (Morita et 
al. 2016)。背白粒及基白粒的生成則是因
植株氮素不足所導致 (Morita et al. 2016)。 

 高溫下水稻穎果內蔗糖轉運蛋白 
(Sucrose transporter)、澱粉合成前驅物質-
腺苷二磷酸葡萄糖 (ADP-glucose) 的腺
苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶 (AGPase)、
腺苷二磷酸葡萄糖轉運蛋白 (BT1) 基因
與 ABA 合成相關表現量、澱粉合成相關
酵素 (GBSSI, SSIIa, SSIIIa, BEIIb)、呼吸
傳遞鏈的細胞色素 c 氧化酶 (Cytochrome 
c oxidase)、細胞色素 c 還原酶  (Cyto-
chrome c reductase) 及 F類三磷酸腺苷合
酶  (F-type H+ transporting ATPase) 表現
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量降低，以及胚乳細胞偏好趨向糖解作用 
(Glycolysis) 而非醣質新生  (Gluconeo-
genesis)，影響澱粉及 ATP 合成 (Yama-
kawa et al. 2007; Yanakawa and Hakata 
2010; Hakata et al. 2012; Suriyasak et al. 
2017)。另一方面，也有研究觀察到高溫下
水稻穎果內過氧化氫含量提升 (Suriyasak 
et al. 2017)，且促進丙胺酸轉胺酶 (Ala-
nine aminotransferase)、乙醯乳酸合成酶 
(Acetolactate synthetase) 與天門冬胺酸轉
胺酶 (Aspartate aminotransferase) 及澱粉
水 解 酶  (α-amylase) 基 因 表 現 量 
(Yanakawa and Hakata 2010; Hakata et al. 
2012; Suriyasak et al. 2017) 及小分子熱休
克蛋白 (Small heat shock proteins, sHSP) 
的表現 (Lin et al. 2005)。此外，蛋白質二
硫鍵異構酶  (Protein disulfide isomerase, 
PDI) 功能缺失 (Kim et al. 2012) 與 13-
KD prolamin表現量下降 (Yamakawa et al. 
2007) 亦可導致高溫下生成白堊質粒。 

 因高溫下白堊質表現於穀粒特定部

位，而過去的研究中甚少針對白堊質發生

的特定區域，甚至是以胚乳細胞層級進行

探討。2019年的研究則以細胞層級進行高
溫下背白粒相關研究 (Wada et al. 2019)。
透過穿透式電子顯微鏡觀察水稻穎果背

部的胚乳細胞，抽穗後 12天時，高溫處理
下胚乳細胞 Protein storage vacuoles (PSV) 
型態與常溫處理無差異；但抽穗後 20 天
起，高溫處理下背部胚乳細胞的 PSV存在
許多空隙，並未被蛋白質體Ⅱ填滿，導致成
熟期時，澱粉粒與蛋白質體占胚乳細胞的

面積比例較常溫處理低。然而在高溫加氮

處理下，可使胚乳細胞內澱粉粒與蛋白質

體的面積比例恢復類似常溫處理。儘管在

抽穗後 12天，高溫處理下 PSV型態與常
溫無差異，但此時胚乳細胞內代謝反應在

處理間已有所區別。利用 Picolitre pressure-

probe electrospray-ionization mass spec-
trometry (PicoPPESI-MS) 在環控生長室
以 Cell pressure probe 取細胞液進行即時
代謝體分析。代謝體分析結果顯示，高溫

處理的胚乳細胞內累積較多的半胱氨酸 
(Cysteine)、抗壞血酸 (Ascorbic acid) 及榖
胱甘肽 (Glutathione)，而此時累積半胱氨
酸目的應是參與滲透壓調節；相反地，高

溫加氮處理組，半胱氨酸則走向蛋白質合

成途徑而非滲透壓調節。過去相關研究也

曾發現高溫下水稻穎果有累積胺基酸之

現象，使胺基酸無法順利進入蛋白質合成

途徑 (Yamakawa and Hakata 2010)。藉由
高溫加氮處理可穩定生成澱粉合成酵素

及富含雙硫鍵的儲藏蛋白，使澱粉粒與蛋

白質體Ⅱ正常發育，進而提高完整粒比例。
此外，因 PSV體積會隨發育階段擴大，而
在成熟階段，高溫處理下的 PSV體積甚至
大於常溫及高溫加氮處理。反觀高溫處理

下蛋白質體Ⅱ體積在抽穗後 20 至 40 天期
間卻無明顯增加。因此，作者推測高溫下

PSV的體積增加可能與水有關。高溫下水
分子可能進入 PSV並被保留至成熟期，使
得高溫逆境下穀粒含水量較常溫處理高，

而這些未被蛋白質體Ⅱ填滿的空間最終呈
現為白堊質 (圖 1；Wada et al. 2019)。 

高夜溫對粒重及胚乳細胞擴張之影響 

 前人研究已指出高夜溫對水稻產量

的影響程度較高日溫嚴重 (Morita et al. 
2002; Peng et al. 2004; Morita et al. 2004; 
Morita et al. 2005; Fahad et al. 2016b; Xu et 
al. 2020)，但也有部分研究認為高夜溫對
粒重的影響有限 (Shi et al. 2017; Dhat et 
al. 2019)。營養器官的碳水化合物不足，並
非高夜溫下粒重下降與白堊質粒生成的

原因 (Morita et al. 2004)。部分研究則認為
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高夜溫下低輸導能力  (Translocation) 及
夜間高呼吸作用導致粒重變輕  (Chow-
dhury and Wardlaw 1987; Shi et al. 2013; 
Bahuguna et al. 2017)。在 2005年已有學者
觀察到高夜溫下水稻胚乳細胞變小的現

象 (Morita et al. 2005)，但當時相關詳細機
制尚不清楚。儘管後續有許多水稻高夜溫

相關研究，針對食味品質、生理反應、轉

錄體學、蛋白質體學及代謝體學等面向 
(Shi et al. 2013; Liao et al. 2015; Fahad et al. 
2016a; Bahuguna et al. 2017; Shi et al. 2017; 

Zhang et al. 2017; Lei et al. 2018)，但皆以

組織或器官層級進行分析，更重要的是無

任何一篇探討細胞擴張機制。長久以來，

供源積存關係是探討水稻產量的重要理

論 (Yoshida 1981)。實際上，水在植物生長
過程亦扮演重要角色，其中以誘導生長水

勢  (Growth-induced water potential,�G) 
扮演影響生長速度的重要參數 (Nonami 
2001)。直到 2021年才從水分生理角度揭

露高夜溫下胚乳細胞變小的原因 (Wada 

et al. 2021)。 

 如同先前高溫的研究  (Wada et al. 
2019)，水稻穎果在高夜溫逆境下的反應具
有區域性 (Site-specific)。為了排除白堊質
的影響因子，僅針對高夜溫處理下細胞變

小但沒白堊質產生之區塊探討細胞擴張

機制。透過 Cell pressure probe直接量測細
胞膨壓 (Hüsken et al. 1978)及 PicoPPESI-
MS 在環控生長室進行代謝體分析，並搭
配碳 13 標定及組織切片等試驗來探究高
夜溫下抑制胚乳細胞擴張的原因 (Wada 

et al. 2021)。 

 從碳 13 標定試驗結果顯示，高夜溫
處理下，白天和夜晚均加速碳水化合物從

劍葉運送到稻穗及強勢穎果內 (Wada et 
al. 2021)，表示供源積存關係並非導致胚
乳細胞變小之主因，而胚乳細胞擴張受阻

可能是受水分狀態影響。從水分狀態分析

結果看來，高夜溫下，穗與穎果的水勢 
(Water potential) 均明顯下降，滲透勢能 
(Osmotic potential) 也下降，但膨壓 (Tur-
gor) 卻維持 (Wada et al. 2021)，表示高夜
溫下胚乳細胞啟動滲透壓調節 (Osmotic 
adjustment)。此外，高溫逆境下之誘導生長
水勢(G)也明顯下降 (Wada et al. 2021) 
使生長速度變慢而影響胚乳細胞擴張。滲

透壓調節為細胞因應缺水逆境所採取之

策略，藉著累積物質，降低滲透勢能，驅

使細胞的水勢下降以獲取更多水分並維

持膨壓 (Kramer and Boyer 1995; Taiz and 
Zeiger 2002)。然而滲透壓調節過程導致物
質累積現象往往會影響某些生理代謝合

成途徑 (Kramer and Boyer 1995)。為了探
究高夜溫影響哪些生理代謝途徑，透過

PicoPPESI-MS 的即時代謝體分析結果顯
示，夜晚期間，高夜溫處理的胚乳細胞中

累積參與細胞壁合成與澱粉合成的相關

代謝物 (Wada et al. 2021)。在植物細胞擴
張過程，細胞除了需要吸收水分，尚需要

細胞壁的延展與新合成  (Kramer and 
Boyer 1995)。反觀白天期間高夜溫處理組
的胚乳細胞累積物質較夜晚少，細胞壁合

成途徑和對照組無明顯差異 (Wada et al. 
2021)，表示高夜溫下細胞壁與澱粉合成受
到短暫的影響，進而影響細胞擴張。綜合

以上試驗結果，高夜溫逆境下，胚乳細胞

為了進行透壓調節而暫時抑制細胞壁與

澱粉的合成，並且加速了碳水化合物從劍

葉運送到穀粒內，使滲透勢能下降並維持

細胞膨壓，讓細胞的水勢下降，以避免水

從細胞流失並從細胞外爭取水進入細胞

內。此外，伴隨著誘導生長水勢下降，使

夜晚的生長速度下降，最後導致細胞變

小，影響榖粒體積和粒重 (圖 2；Wada et 
al. 2021)。 
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高溫對食味品質的影響 

 前人研究指出官能品評的食味值與

抽穗後 35 日內的平均溫度成二次曲線關
係，其中食味值表現最高值的溫度稱為

「最適成熟溫度」，稉稻一般多介於 24℃-
26℃ (松江，2012)。相關研究也指出當穀
粒充實期平均溫高於 26oC 時，米飯的物
理性質 H (硬度)/-H (黏度) 數值可作為高
溫逆境下的食味指標 (Morita et al. 2016)，
且 H/-H 數值與食味呈現負相關 (松江，
2012；崔等，2019)。早期研究中認為直鏈
澱粉含量降低將有利於食味的提升，然而

在後續相關研究裡，發現有時直鏈澱粉與

食味呈負相關的關係並不存在，且直鏈澱

粉對溫度的變化率因品種而異 (松江，
2012)。因此，高溫逆境下對水稻食味影響，
與其從直鏈澱粉含量著手，更應深入去探

討澱粉結構的特性 (松江，2012；崔等，
2019)。當支鏈澱粉的短臂鏈/長臂鏈比例
越高，食味值越好 (松江，2012；崔等，
2019)，然而在高溫下抑制 BEIIb表現，間
接影響支鏈澱粉結構，使長臂鏈支鏈澱粉

在高溫逆境下增加，導致短臂鏈/長臂鏈比
例下降 (Yamakawa et al. 2007)，此現象使
H/-H 數值數值上升，導致食味劣化 (松
江，2012；崔等，2019)。此外，上述高夜
溫的環境導致糙米粒厚及粒寬變小 
(Morita et al. 2005; Wada et al. 2021)，表面
看似僅影響產量表現，實際上可能也影響

食味品質。當糙米粒厚小於 1.9 mm，不僅
提高糙米內的蛋白質含量與 H/-H 數值，
也降低直鏈澱粉含量及澱粉糊化的最高

黏度，最終使食味下降 (松江，2012)。由
於粒型變小與胚乳細胞擴張有關，且細胞

擴張受植株水分狀態影響 (Morita et al. 
2005; Wada et al. 2021)。如何透過水分管
理維持高溫下食味品質已經成為日本因

應高溫對水稻穀粒充實期的調適作為。透

過田間灌溉方式調整，在抽穗後 25 日內
採取飽水管理的田區，不僅地溫相較時常

湛水與間斷灌溉管理的田區低，飽水管理

的田區所生產的糙米充實度最飽滿、蛋白

質含量最低、米飯物理性質 H/-H 數值最
低、米飯黏彈度最佳 (松江，2018)。由此
可見氣候暖化下，田間水管理對根活性及

米質的影響亦不容小覷。 

結語 

 水稻因應高溫逆境可以透過選擇耐

熱品種、調整栽培期、肥培管理、田間水

分管理及氣象對應型栽培法來應對  (森
田，2018)。其中，品種改良為因應高溫逆
境最根本的解決之道，雖然某些現有的栽

培品種耐熱性表現佳，但在持續暖化的環

境下，終究會達到品種的極限。而新品種

開發需耗費較多時間，加上近年臺灣高溫

環境時常伴隨缺水逆境，雖然在日本的研

究中透過飽水管理可以維持食味品質 (松
江，2018) 及透過深水管理可以降低乳白
粒發生機率 (Morita et al. 2016)，如何在短
期建立一套適合臺灣的栽培模式以減緩

高溫對稻米產量及品質的影響是迫切的

需求。 
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圖 1. 高溫下背白粒生成機制 (Wada et al. 2019) 

 
圖 2. 高夜溫影響胚乳細胞生長速度 (Wada et al. 2021) 

 


