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運用分子標幟輔助提升耐鹽稉稻之耐旱性
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摘要

連怡鈞、郭介煒、郭素真、林彥蓉、吳永培。2016。運用分子標幟輔助提升耐鹽稉稻之耐

旱性。台灣農業研究 65(2):154–172。

本 研 究 以 5 個 稉 型 稻 (Oryza sativa ssp. japonica) 誘 變 品 系 SM61、CWY981126、CWY981127、
CWY981128及 CNY911303等為材料，在 5葉齡以 100、150、200、250及 300 mM NaCl等 5種不同濃
度溶液進行模擬鹽分處理，在各品系之耐鹽性評估中，發現除了 150 mM鹽分逆境外，耐鹽表現均以
CWY981126顯著優於其他品系。而以 4個秈型稻 (Oryza sativa ssp. indica) 品種 (系) ‘HY15’、‘IR29’、‘IR64’ 
及 SM1為材料，在幼苗期 3葉齡以 28%聚乙二醇 (PEG 6000) 進行模擬缺水逆境處理，結果發現 ‘HY15’ 的
秧苗期耐旱性表現較佳。進一步以 CWY981126為耐鹽性輪迴親，而 ‘HY15’ 為耐旱性貢獻親，經 2次回交
將耐旱性導入 CWY981126中。各回交世代選育過程均先經過缺水，挑選出耐鹽和耐旱的後代，再透過分子
標幟之背景輔助選拔，發現 BC1F1、BC2F1及 BC2F2的回復率分別為 73.6、85.5及 88%，與理論的遺傳回復
率相近。而BC2F3品系經耐旱特性檢測，發現有7個品系之耐旱表現優良，進一步分析此7個品系之耐鹽表現，
結果以 LD1、LD7、LD8及 LD10等 4個品系之耐鹽表現良好，接近或優於輪迴親 CWY981126。由此推測，
此 4個品系已兼具有耐旱及耐鹽特性。綜合上述結果，顯示在分子標幟輔助下 BC2F2回交後代平均已有 88%
比率回復至輪迴親的遺傳背景，成功將耐旱性導入耐鹽稉稻中，而選育出同時具耐鹽及耐旱特性潛力的新品

系。這些品系值得進一步探討，希望未來能提供國內外缺水及鹽化土地的栽培利用。
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前言

水稻稻穀年均產量僅次於小麥，是世界第

2 重要的禾榖類糧食作物，全球超過一半人口

以水稻作為主食，尤其是發展中國家人民所需

熱量的主要來源。2008 年全球共有 15,570 萬

公頃的土地栽種水稻，總共生產 66,100 萬噸

的稻米 [International Rice Research Institute 
(IRRI) 2009]。隨著全球人口日益增長，糧食

需求不斷的增加，帶給農業重大的挑戰，聯合

國糧農組織 (Food and Agriculture Organiza-

tion of the United Nations) 估計 2050 年時世

界糧食產量需求要增加 60%，其中大部分糧食

來源需由現有土地生產，尤其是經由水稻生產

供應，顯示水稻生產將面臨越來越多的壓力和

挑戰。然而，由於全球暖化效應加劇，加上如

極端天氣事件發生、降雨量分布不均、肥料過

度使用及鹽化土地面積增加等因素，皆將不利

於水稻的生長與發育，因此未來非生物逆境將

成為作物產量的最主要限制因子之一 (Brown & 
Halweil 1998; Pandey et al. 2000)。世界上約

有 35% 水稻生產於看天田區，其稻米的生產
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最主要受到乾旱影響；而沿海地區及內陸的水

稻田區，乾旱通常會伴隨鹽害情形發生 (Wang 
et al. 2013b)。亞洲許多地區灌溉水是用來降

低水田土壤中之鹽分，但因缺乏乾淨的灌溉

水，往往導致土壤 2 次鹽化，從而增加逆境對

水稻的影響。因此，鹽害是僅次於乾旱，影響

水稻產量之第 2 大非生物逆境限制因素。

國際水稻基因體計畫 (International Rice 
Genome Sequencing Project; IRGSP) 於 1997
年開始針對稉稻「日本晴」(‘Nipponbare’) 進行

全基因體序列研究，在 2002 年公布稉稻品種

「日本晴」(Goff et al. 2002) 和秈稻品種 ‘93-
11’ (Yu et al. 2002) 基因組的定序草圖後，

2005 年時也完成「日本晴」的全基因體定序，

其大小約 389 Mb (IRGSP 2005)。此結果促進

多種分子標幟的發展，其中簡單序列重複 SSR 
(simple sequence repeat) 在水稻基因體內因

分布廣泛數量豐富、多型性高、共顯性 (co-
dominant)、易於探測及可使用聚合酶連鎖反

應 (polymerase chain reaction; PCR) 技術操作

等特性，故廣泛應用在圖譜建立、分子輔助選

拔與定位選殖 (positional cloning)，有效提升

了工作效率 (McCouch et al. 1997)。隨著後基

因體學時代的來臨，應用分子生物技術輔助傳

統育種工作，大幅提升了育種效率及縮短育種

年限。而分子標幟可以偵測生物體內能遺傳至

後代的特定 DNA 序列、蛋白質，目前以 DNA
標幟應用最廣泛 (Wu & Wang 2011)。

大多數水稻之非生物逆境耐受特性係受數

量性狀基因座 (quantitative trait loci; QTLs) 
所控制，遺傳特性複雜且容易受環境干擾，因

此無法由植株外觀進行準確的判斷，導致選拔

效率低下 (Wang et al. 2013a)。利用目標性狀

QTLs 圖譜定位，將有助於更進一步瞭解這些

性狀的遺傳基礎，然而僅少數 QTLs 已被證實

並作為育種指標。因為大多數的 QTLs 於不同

遺傳背景或環境下，受遺傳與環境交感作用之

影響，導致缺乏再現性 (Li et al. 2005; Mac-
Millan et al. 2006; Yue et al. 2008)，也阻礙了

耐逆境育種的研究發展。

分子標幟輔助選拔 (marker-assisted selec-
tion; MAS) 屬於間接選拔，且由於目標性狀

的遺傳不會隨品種材料或環境不同而有差異，

相當穩定且再現性佳。因此，藉由基因體學發

現和標記新基因，再透過與目標基因緊密連鎖

分子標幟的偵測，如此目標性狀便可間接依分

子標幟表現而選出 (Wu & Wang 2011)。又應

用 MAS 於水稻耐旱育種時，首要條件為目標

基因在不同遺傳背景族群中均表現，如此耐旱

QTLs 在各遺傳背景中才具應用價值，並於確

立與目標 QTLs 緊密連鎖的分子標幟後，可藉

由分子標幟表現來選育耐旱水稻品種 (Wang et 
al. 2013a)，如此可大幅提升耐旱水稻的育種

效率。

耐鹽與耐旱逆境基因的堆疊，是耐多重逆

境水稻育種之重要目標。選育同時具耐鹽及耐

旱雙重耐逆境特性之新品種，除了平日可於水

田栽培外，栽培過程若發生逆境衝擊，因其具

有耐多重逆境特性，故可降低減產效應，穩定

糧食生產。在逆境易發生區，如於缺水、鹽

化、或缺水及鹽化同時存在之多變環境下，更

可利用耐多重逆境之耐逆境品種增加糧食的生

產，因此耐多種逆境水稻的選育已逐漸成為當

前育種者追求之重要目標。達成選育耐多重逆

境新品種的方法，可藉由基因堆疊來完成，透

過同時堆疊多個基因進入單一遺傳背景中，即

可促使多個基因同時表現在 1個品種中 (Mundt 
1990)。基因堆疊過程相當複雜，僅藉由傳統

育種很難有效完成，特別是控制目標性狀基因

常與一些不良特性緊密連鎖，要打破顯性和上

位性的效應困難度很高，常常需經過多次回交

之操作方能達成 (Young & Tanksley 1989)。
透過以外觀表現、穀粒質量性狀及分子標幟為

基礎之背景選拔，篩選子代以快速回復至輪

迴親的基因型，讓子代回復率可達到 85–96% 
(Dokku et al. 2013)，使外表性狀配合分子標

幟之篩選可真正落實應用於基因堆疊中，此為

耐多種逆境水稻的選育成功與否的關鍵決定因

素。

過去研究結果顯示，耐旱與耐鹽有關基因

座之數量龐大且組成複雜，控制基因廣泛分布

於水稻基因組中，在不同族群或環境中只有極

少數 QTLs 會持續的被檢驗出 (MacMillan et 
al. 2006; Yue et al. 2008; Zang et al. 2008)，
目前只有發現少數與耐旱有關主效 QTLs，如

qtl12.1、DRO1 或與分子標幟 EM11-11 緊密
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連鎖的 QTLs，耐鹽相關之 SKC1 與 Saltol，
這些基因已被確認並應用於水稻 MAS 育種 
(Ren et al. 2005; Bernier et al. 2007; Kumar et 
al. 2007; Uga et al. 2013)。因此，從種原中開

發、檢測與耐旱、耐鹽相關緊密連鎖之分子標

幟，對於發展耐旱與耐鹽水稻新品種將扮演非

常重要的角色 (Yue et al. 2008)。
透過化學誘變方式進行水稻育種，其不

僅可增加種原變異，更可創造種原新穎性，

是作物育種的有效手段之一。Jwo (2007) 在
疊氮化鈉 (sodium azide) 誘變水稻「台農 67
號」(‘TNG67’) 突變品系為材料，在秧苗期耐

鹽篩選逆境下，結果選出分別具有耐鹽及感

鹽突變品系。Yen & Lin (2011) 則在 1,005 個

稉稻嘉農育 911303 號 (CNY911303) 的甲基

磺酸乙酯 (EMS) 誘變品系中，篩選出耐鹽品

系 SM61，該品系耐鹽表現優於 ‘Pokkali’ 及 
‘Nona Bokra’ 等已知的耐鹽水稻品種，遺傳分

析結果發現其耐鹽性由單一顯性基因所控制。

Wu (2013) 以 ‘IR64’ 經 2 次疊氮化鈉誘變品

系為材料，在 M3 族群進行 20% PEG 6000 溶

液模擬水分缺乏逆境處理，結果選得 126 株

M3 耐旱株，這些品系在 M4 世代 3 葉齡時再以

28% PEG 6000 溶液進行耐旱性確認。結果發

現有 9 個突變品系表現了高度耐旱性，上述結

果顯示化學誘變不僅可增加栽培種的多樣性，

更有助於耐逆境水稻之開發。

由於台灣地區非生物逆境發生時機不易

精確預測，因此需積極投入非生物逆境水稻

的研發，如此方能因應全球暖化的衝擊 (Wu 
2013)。基此，本研究乃利用稉稻耐鹽品系

CWY981126 及 秈 稻 耐 旱 品 種 ‘HY15’ 為 親

本，透過 2 次回交將 ‘HY15’ 之耐旱性導入

CWY981126 中。而在回交過程中，各世代均

則先進行缺水逆境篩選後，再後輔以分子標幟

之背景選拔，期經此將耐鹽與耐旱特性進行堆

疊，選育出同時具有耐鹽暨耐旱之稉稻新品

系。

材料方法

試驗材料

供 試 品 系 不 同 鹽 分 濃 度 之 耐 受 性：

CNY911303 係來自 1 mM 疊氮化鈉誘變「台

農 67 號」種子所培育之香味突變品系，本

品系 M8 世代再以 100 mM 之 EMS 溶液再次

進行誘變，其後以譜系法持續純化繁殖後，

於 M6 世代各品系於 3 葉齡時利用 150 mM 
NaCl 溶液進行耐鹽篩選，結果選出 SM61、
CWY981126、CWY981127 和 CWY981128 等

4 個秧苗期呈現耐鹽之品系。此 4 個品系及誘

變親本 CNY911303，即為不同 NaCl 鹽分濃度

耐受性測定用材料。將此 5 個品系以水耕液培

育至幼苗期 5 葉齡，分別以含有 100、150、
200、250 及 300 mM NaCl 之水耕液進行模

擬鹽分逆境處理，並以 RCBD (randomized 
complete block design) 設計排列。各品系於

不同濃度處理時均採用 4 重複，每重複 8 株。

在處理滿 1 d 後，開始進行耐鹽等級調查，耐

鹽等級標準參考 Jwo et al. (2008) 修改自 IRRI 
(2002) 所定水稻標準評估系統之鹽害分級標準 
(standard evaluation system for rice; SES)。經

此挑選耐鹽表現佳者，以供作分子標幟輔助育

種之輪迴親使用。

供試品系耐旱測試：以 ‘HY15’、‘IR29’、
‘IR64’ 及 SM1 等 4 個 秈 稻 (O. sativa ssp. indica) 
為材料，其中 ‘HY15’ 為中國大陸引進之耐旱

佳之秈稻品種，而 ‘IR29’ 和 ‘IR64’ 則為國際

稻米研究所 (International Rice Research Insti-
tute; IRRI) 引進之缺水敏感型秈稻品種，至於

SM1 係 ‘IR64’ 以疊氮化鈉誘變所得秧苗期表

現耐旱之品系。4 個品種 (系) 均於水耕液中培

育，至幼苗期 3 葉齡時，再以 28% PEG 6000
水耕液進行模擬缺水逆境處理，並以 RCBD
設計排列。各品種 (系) 處理時均採用 4 重複，

每重複 8 株。在處理滿 1 d 後，開始進行耐旱

等級調查，耐旱處理等級標準採用 IRRI (1996) 
所定水稻標準評估系統進行。經此挑選耐旱佳

者，供分子標幟輔助育種之貢獻親使用。

耐逆境表現調查

耐鹽等級調查：種子進行模擬鹽分逆境處

理前，以免賴得粉劑 (Benomyl) 稀釋 1,000× 
溶液消毒種子 1 d，再將發芽種子點播於 80 孔

的栽培盤中進行水耕栽培，水耕營養液採用改

良式木村氏 B 培養液配方 (Kimura B solution) 
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(Yoshida 1976) 進行。發芽種子先以 0.5× 水耕

液培養，當生長達 1 葉齡時更換為 1× 水耕液，

持續生長至 3 葉齡時再換成 1.5× 水耕液。當

植株平均達 5 葉齡時，以 NaCl 之 1.5× 水耕液

進行耐鹽等級評估，同時以敏感型 ‘IR64’ 做為

對照品種，而耐鹽等級調查則同上述供試品系

於不同鹽分濃度下耐受性之標準進行。惟分子

標幟輔助育種之 BC2F3 回交後代，則於耐鹽處

理後進行復水處理，當敏感型對照品種 ‘IR64’ 
耐鹽等級平均達 7 級時，即進行復水處理 (圖
1)。存活回交後代移至田間培育，並收穫自交

種子利用。

耐旱試驗與等級調查：材料種子同樣係以

免賴得粉劑稀釋 1,000× 溶液消毒種子 1 d，再

將發芽種子點播於 80 孔的栽培盤中進行水耕

栽培。營養液同樣採用改良式木村氏 B 培養液

配方，發芽種子先以 0.5× 水耕液培養，當生

長達 1 葉齡時更換為 1× 水耕液，持續生長至

3 葉齡時再換成 1.5× 水耕液。當植株生長平均

達 3 葉齡時，進行耐旱篩選及評估，即以 28% 
PEG 6000 之 1.5× 水耕液處理，同時培育敏感

型 ‘IR64’ 作為對照品種。耐旱處理等級調查

標準，採用 IRRI (1996) 所定水稻標準評估系

統進行。分子標幟輔助育種 BC1F1、BC2F1 及

BC2F2 回交後代經耐旱處理後，乃進行復水，

而敏感型對照品種 ‘IR64’ 耐旱等級平均達 7 級

時，即進行復水處理 (圖 2)。存活回交後代移

至田間培育，並收穫自交種子利用。

此外，為避免耐逆境操作時微環境之影

響，在水耕盤中的 4 個角落、邊上、中間 4 個

位置及中央位置均放入 ‘IR64’ 作為對照，作

為逆境等級進展、微環境穩定為否等控制及操

作。當 ‘IR64’ 的表現不正常時，該次試驗即

予捨棄，尤其需進行復水操作時，‘IR64’ 的耐

逆境等級表現是判定復水時機的依據。

分子標幟輔助水稻耐旱與耐鹽特性之堆

疊

以 ‘HY15’ 作為貢獻親，CWY981126 為

輪迴親，進行雜交組合建立，並於 F2 世代進

行耐旱處理。由調查結果中，選出耐旱等級 3
之耐旱株與 CWY981126 進行回交族群建立。

各回交世代 (BC1F1、BC2F1、BC2F2) 再以 28 
% PEG 6000 缺水逆境進行篩選試驗，同樣耐

旱等級 3 且復水後存活植株進一步移植田間栽

培。存活植株再利用散布於 12 對染色體上，

距離 30 centiMorgan 之分子標幟且進行分析

及背景選拔，與輪迴親本 CWY981126 遺傳回

復率高之植株則進行回交及自交，產生之回交

(A) (B) (C) (D) (E) (F)

圖 1.　水稻秧苗期耐鹽等級調查標準。(A) 植株生長正常，耐鹽等級為 0；(B) 植株葉片捲曲或下位葉黃化，

耐鹽等級為 1；(C) 植株葉片先端乾枯白化，耐鹽等級為 3；(D) 植株葉片約 1/2 乾枯白化，耐鹽等級為 5；(E) 
植株葉片約 2/3 乾枯白化，耐鹽等級為 7；(F) 植株完全乾枯白化，耐鹽等級為 9。
Fig. 1.　Standards used for evaluating salt-tolerance in rice seedlings. (A) When plant growth is normal, the scale of 
salt-tolerance is denoted 0; (B) some leaves are rolled or discolored, the scale of salt-tolerance is denoted 1; (C) some 
leaf tips are drying, the scale of salt-tolerance is denoted 3; (D) about 1/2 leaves are drying, the scale of salt-tolerance 
is denoted 5; (E) about 2/3 leaves are drying, the scale of salt-tolerance is denoted 7; and (F) whole plant nearly dead 
and wilted, the scale of salt-tolerance is denoted 9.
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種子及自交 BC2F2 種子。至於 BC2F2 族群，係

獲選 BC2F1 之自交種子分別取相同比例混合而

成，之後乃經缺水逆境及存活株背景選拔，而

獲選之 BC2F2 分別收穫自交種子並成立 BC2F3

品系。BC2F3 品系則以進行 28% PEG 6000 缺

水逆境及 200 mM 鹽分逆境，再確認耐多重逆

境特性。檢定採用 RCBD 試驗設計，每系 3
重複，每重複 4 株。分子標幟輔助耐旱及耐鹽

特性之堆疊及選育詳細流程，如圖 3 所示。

分子標幟分析

水稻 DNA 萃取：水稻基因體 DNA 的萃

取是逆境處理前，先取水稻幼苗葉尖 4 cm 之

新鮮葉片，經冷凍乾燥約 1 d 後，採用修改自

Kazuhiro et al. (1998) 發表之 benzyl chloride
法進行 DNA 萃取。

PCR 反應、電泳分析及基因型判讀：
PCR 反應及電泳分析採用 Liao (2012) 發表

的方式進行，比對子代與親代 PCR 擴增後產

物的 DNA 片段大小，電泳圖譜若僅出現 1 個

DNA 條帶，且與 ‘HY15’ 條帶相同者，則此

子代為同型合子，基因型紀錄為 A；只出現 1
個 DNA 條帶而與 ‘IR64’ 條帶相同者，則子代

亦為同型合子，基因型紀錄為 B；子代同時出

現兩個條帶並與兩個親本相同者，即為異型合

子，基因型紀錄為 H。由於 BC1F1、BC2F1 均

為回交子代，為避免自交種子的混雜影響，其

雜交種子在基因型的分析中只會出現輪迴親同

型合子 B 與異型合子 H，當子代基因型出現與

貢獻親同型合子 A 者，則為自交植株，分析

發現後乃淘汰自交單株。

建立多型性分子標幟：本研究主要利用

SSR 及 STS 分子標幟進行分析，而分子標幟

之挑選先依據 Hsu (2012) 發表之多型性分子

標幟資料進行，即挑選 CWY981126 和 ‘HY15’ 
間具多型性分子標幟進行分析。分子標幟不足

位置，則額外自行設計 SSR 及 indel 填補，自

行設計之 SSR 來源根據水稻分子標幟資料庫網

站 Gramene (http://www.gramene.org/markers/
microsat/) 已公布之 SSR 分子標幟序列 (Sup-

(A) (B) (C) (D) (E) (F)

圖2.　水稻幼苗期耐旱等級之型態。(A)–(F) 為水稻3葉齡幼苗進行水分逆境處理後，不同耐旱等表現之等級，

分別為 (A) 未乾旱處理，等級為 0；(B) 植株葉片捲曲或下位葉黃化，等級為 1；(C) 植株葉片先端乾枯白化，

等級為 3；(D) 植株葉片約 1/2 乾枯白化，等級為 5；(E) 植株葉片約 2/3 乾枯白化，等級為 7；(F) 植株完全

乾枯白化，等級為 9。
Fig. 2.　The different scales of rice morphology in response to drought treatment. (A)–(F) Rice was treated with 28% 
PEG 6000 at 3-leaf-old stage and scaled as (A) none treatment, the scale of drought-tolerance is denoted 0. (B) Some 
leaves are rolled or discolored, the scale of drought-tolerance is denoted 1. (C) Some leaves tips are drying, the scale 
of drought-tolerance is denoted 3. (D) About 1/2 leaves of the plant are drying, the scale of drought-tolerance is de-
noted 5. (E) About 2/3 leaves of the plant are drying, the scale of drought-tolerance is denoted 7. (F) The whole plants 
are almost dead and drying, the scale of drought-tolerance is denoted 1, respectively.
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plementary Table 18, IRGSP 2005)，indel 的

設計則是根據 Shen et al. (2004) 所發表 indel
存在位置進行相關引子設計。

繪製連鎖圖譜：利用專一性引子將目標片

段擴增，並以電泳系統將擴增片段加以分離，

挑選出在 2 個輪迴親與貢獻親間具備多型性

的分子標幟，使用 RAP-DB 網站提供 IRGSO/
RAP build 5 版 BAC/PAC 位 置， 轉 換 成 在

IRGSP 網站 Build 5 版所公布的連鎖圖譜位

置，並將結果利用 GGT 2.0: graphical geno-
types/2007 edition 軟體 (http://www.wagenin-
genur.nl/) 進行統計分析，並用於輔助選拔之

分子標幟的連鎖圖譜繪出。

統計分析：試驗中統計分析使用 Micro-
soft Office Excel 2010 套裝軟體，對試驗中

產量構成要素和各葉齡處理天數先進行變方

分析，並於有顯著差異之項目再以 LSD (α = 
0.05) 進行品系間比較。

HY15 × CWY981126

F2

Selected F2 × CWY981126

BC1F1

Selected BC1F1 (44)

Selected BC1F1 (7) × CWY981126

BC2F1

Selected BC2F1 (34)

Selected BC2F1 (9)

BC2F2

Selected BC2F2 (46)

Selected BC2F2 (9)

BC2F3 28% PEG or 200 mM NaCl

28% PEG treatment 

Background selection by 57 markers

Background selection by 51 markers

28% PEG treatment 

28% PEG treatment 

28% PEG treatment 

Background selection by 76 markers

圖 3.　分子標幟輔助耐旱特性轉移至 CWY981126 之回交育種流程，包含 28% PEG 6000 水分處理及用於背

景選拔之分子標幟說明。括弧內數值為每 1 個回交世代挑選植株數。

Fig. 3.　The backcross breeding scheme for transfering the drought-tolerant trait to CWY981126 by MAS (marker-
assisted selection), with details of the treatment of 28% PEG 6000 and markers used for background selection. The 
numbers of plants selected in each generation are indicated in parentheses.
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結果

品系耐逆境測定

各品系對不同鹽分濃度耐受性：利用

CNY911303、SM61、CWY981126、CWY981127
及 CWY981128 等 5 個 香 米 品 系 進 行 100、
150、200、250 及 300 mM 不同模擬鹽分濃度

耐受性比較，結果在 100 mM 鹽分逆境下，

稻株在處理 2 d 時即開始出現耐鹽等級差異。

由試驗結果，發現除 SM61 外，其餘 4 個品系

經 100 mM 鹽分逆境處理 5 d 時已達 3 級，而

在 7 d 除品系 CWY981127 外，其餘品系均表

現均達 3 級以上，9 d 時以品系 SM61 之耐鹽

等級表現最佳，最終於 14 d 時所有品系則皆

達到 7 級以上。而經由變方分析及多重比較發

現，各品系於 5、7、9 及 14 d 時，其品系間

之耐鹽表現達到顯著差異水準，而 14 d 之耐

鹽等級以 CWY981126 耐鹽表現最佳 (表 1)。
在 150 mM 鹽分逆境處理下，於 2 d 時各

品系葉片開始出現鹽分處理反應差異，3 d 時

除 CWY981127 外，其餘 4 個品系皆已達 3 級。

而在 5 d 時，則是除了 SM61 之外，其餘品系

均表現 3 級以上，CWY981128 甚至達到 5 級。

在 10 d 時，各品系皆達到 7 級以上，但整體

而言仍以 CWY981126 仍維持最佳的耐鹽表

現。 至 14 d 時，CNY911303 與 CWY981128
耐鹽等級已達 9 級，但其餘 3 品系均未達 9 級 
(表 1)。

在 200、250 及 300 mM 模 擬 鹽 分 逆 境

處理時，各品系處理後 2 d 耐鹽等級已皆達 3
級以上，其中以 SM61 對鹽分逆境表現最為

敏感。在鹽分逆境處理後 2–4 d，即呈現 5–8
級的表現，並最快達到耐鹽等級 9 級；而 5
個品系經 3 種高鹽分逆境處理後，結果發現

CWY981126 的耐鹽表現仍維持優良表現 (表
1)。

綜合上述研究發現，CWY981126 不論是

在 100、250 及 300 mM 模擬鹽分處理下，均

是表現最優良的耐鹽品系，表現皆顯著高於其

餘 4 個品系。而在 200、250 及 300 mM 模擬

鹽分處理時雖表現並非最佳者，但仍有相當不

錯的耐鹽反應，顯示本品系對不同濃度鹽分的

耐受性佳。在 100 與 150 mM 模擬鹽分處理表

現較佳的 SM61 和 CWY981127，其在 200、
250 及 300 mM 模擬鹽分處理下，對鹽分耐受

性並沒有一致性的穩定反應 (表 1)。
品系耐旱性測定：‘HY15’、‘IR29’、‘IR64’ 

及 SM1 等於稻株幼苗 3 葉齡時，以 28% PEG 
6000 進行模擬缺水逆境處理，結果稻株經缺

水逆境處理 1 d 時即出現耐旱等級之差異。在

2 d 時，所有品種 (系) 皆達到 5 級，而在 3 d
時除了 ‘IR29’ 達到 7 級，其餘品系均未達到耐

旱等級 7 級。雖然自 4 d 開始 ‘HY15’ 的耐旱

表現低於 ‘IR29’，但是最終在 8 d時只有 ‘IR29’ 
達到 9 級。經由變方分析結果，顯示品系間耐

旱等級表現皆未達顯著水準，雖然 ‘HY15’ 的
耐旱反應表現不及耐旱品系 SM1，但 1 d 時仍

以 ‘HY15’ 的表現最佳，並於最終 8 d 之耐旱

表現高於缺水敏感型品種 ‘IR29’ (表 2)。
上述 4 個品系在 3 葉齡 28% PEG 6000 模

擬缺水逆境處裡之耐旱表現調查結果，其中 
‘HY15’ 幼苗期之耐旱表現並未顯著高於敏感

型品種 ‘IR64’ 及 ‘IR29’，其原因可能是 ‘HY15’ 
耐旱特性主要表現時期並非在幼苗期，而係於

生殖生長期或其他生長時期時才表現出耐旱特

性。此由 Lin et al. (2014) 結果指出，‘HY15’ 
雖具有秧苗期耐旱特性，然其經過 4 次回交轉

移至 ‘TK9’ 後，結果 ‘HY15’ 及 BC4F4 品系之

產量及產量要素表現相當優越，顯示在生殖生

長期或其他生長時期時的高度耐旱性。然而，

另有可能係在模擬缺水逆境處理下容易受到微

氣候因素影響，致使調查上較易發生誤差，造

成無法充分表現出本品種秧苗期之耐旱特性 
(表 2)。

水稻耐旱與耐鹽特性堆疊族群之選拔

回交世代 (BC1F1及 BC2F1) 之分子標幟背
景選拔：在 ‘HY15’ 與 CWY981126 之 BC1F1

回交世代，經幼苗期 3 葉齡模擬缺水逆境處理

分析，結果挑選耐旱表現較佳的 44 株，進行

分子標幟背景選拔。共利用 51 個分子標幟，

其中包括 28 個 SSR、5 個 STS 及 18 個 indel
分子標幟 (表 3、圖 4)，而在背景選拔過程

中，有 7 株的基因型呈現同型合子 A。由於

BC1F1 世代基因型應與 CWY981126 相同或是
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異型合子，故此 7 株為自交株而淘汰，而所

餘 37 株 BC1F1 與 CWY981126 的遺傳相似度

介於 68.1–81.2%，平均為 73.6% (圖 5)。選用

與 CWY981126 相似度最高之 7 株 BC1F1 與輪

迴親本進行回交，其遺傳相似度分別為 81.2、
79.4、78.7、77.9、77.1、76.9 及 76.4%。同樣

BC2F1 世代幼苗期 3 葉齡經模擬缺水逆境處理

挑選出 34 株耐旱 BC2F1，使用 57 個分子標幟

進行背景選拔 (表 3、圖 4)，包括 36 個 SSR、

5 個 STS 及 16 個 indel 分子標幟。又為避免

特定基因型的重複篩選，除 RM1282 外，各

回交世代使用之分子標幟均不相同；而 34 株

BC2F1 植株經過基因型判讀並去除自交株後，

最終獲得 28 株 BC2F1 植株進行分析。其等與

CWY981126 的遺傳相似度介於 75.3–95.3%，

平均約 85.5% (圖 5)。選用遺傳相似度較高

之 9 株，其遺傳相似度分別為 95.3、90.1、
8 9 . 5、8 9 . 3、8 8 . 8、8 8 . 6、8 8 . 6、8 8 . 4 及

87.8%，此 9 株 BC2F1 植株於自交後乃分別收

獲 BC2F2 種子。

BC2F2 世代分子標幟背景選拔：各 BC2F1

單株收穫之自交種子，分別取 25 粒種子均勻

混合成 BC2F2 族群。本族群經模擬缺水耐旱試

驗篩選後，挑選耐旱較佳 46 植株，並以 76 個

分子標幟進行背景選拔 (表 3、圖 4)，包括 41
個 SSR、4 個 STS 及 31 個 indel 分子標幟。除

indel 分子標幟 CH0448 外，此世代使用之分

子標幟亦與前兩世代不同。分析結果顯示，46
株 BC2F2 植株與 CWY981126 的遺傳相似度

介於 78.2–96.5% (表 4)，平均 88% (圖 5)。遺

傳相似度 95.4、90、90.4、89.9、92.9、95、
93.95、92.5、96.3 及 91.8% 的 10 株 BC2F2 稻

株自交，分別收穫 BC2F3 種子供後裔耐旱及耐

鹽檢定使用。

BC2F3 世代之後裔檢定：以獲選之 BC2F2

自交種子成立 BC2F3 品系，並利用此 10 個品

系進行後裔檢定，藉以確認 ‘HY15’ 之耐旱基

因已成功導入 CWY981126 中。10 個品系耐

旱處理結果，如表 5 所示。由各品系的耐旱

等級表現，得知缺水處理 5 d 內，耐旱親本 
‘HY15’ 的耐旱表現皆優於所有品系，且顯著

高於耐鹽親本。在處理 1 至 5 d 內，除了品系

LD2、LD4 及 LD6 等 3 個品系之耐旱表現與

CWY981126 的耐旱等級相同或較差外，其餘

品系耐旱等級表現雖不及 ‘HY15’，但耐旱表

現大都顯著高於敏感親本 CWY981126。另外，

為確立 BC2F3 世代耐鹽性是否仍保留於回交

後代，由存活且耐旱性表現較佳的 7 個 BC2F3

品系進行耐鹽性檢測，結果如表 6 所示。由

各品系的鹽分處理 5 d 開始表現耐鹽等級間之

差異，而耐鹽親本 CWY981126 的耐鹽與品系

LD1、LD7、LD8 及 LD10 表現十分接近，並

以 LD10 的耐鹽性表現最佳。復水後的恢復表

現，則以 LD1、LD5、LD7、LD8 及 LD10 表

現較佳。

討論

品系間耐逆境測定

Yen & Lin (2011) 從 CNY911303 之 EMS
誘變品系選得 11 個耐鹽品系，其 6 葉齡時

以 300 mM NaCl 鹽分逆境處理 3 d，結果以

SM61 的存活率 83.33% 最佳，顯著高於其他

耐鹽品系。本研究以 5 個品系在幼苗期 5 葉齡

表 2.　4 個秈稻品種在 3 葉齡幼苗以 28% PEG 6000 處理之耐旱等級表現。

Table 2.　The scale of drought-tolerance on 1–9 scales of four indica rice treated with 28% PEG 6000 at three-leaf-
old seedling stage.

Line or variety

Scale of drought-tolerance

Days after treatment

1 2 3 4 5 6 7 8

HY15 2.56 5.50 6.69 7.63 7.56 7.75 8.25 8.88

IR64 2.88 5.75 6.50 7.31 7.50 7.56 8.13 8.81

SM1 2.75 5.44 6.44 7.19 7.19 7.44 7.94 8.63

IR29 3.31 5.88 7.06 7.50 7.50 7.56 8.25 9.00
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表 3.　CWY981126 與 ‘HY15’ 間應用於背景選拔具多型性分子標幟之數量。

Table 3.　The number of polymorphic markers between CWY981126 and ‘HY15’ used for background selection.

Backcross generation Chromosome

Genetic marker

SSR STS Indel Subtotal

LD-BC1F1 1 6 0 1 7

2 2 0 4 6

3 5 0 0 5

4 1 0 4 5

5 1 1 1 3

6 2 1 0 3

7 3 1 1 5

8 0 0 2 2

9 0 1 2 3

10 1 0 1 2

11 3 1 1 5

12 4 0 1 5

Total 28 5 18 51

LD-BC2F1 1 5 0 2 7

2 6 0 1 7

3 3 1 2 6

4 1 1 3 5

5 4 0 0 4

6 2 1 1 4

7 3 0 1 4

8 3 0 1 4

9 1 1 3 5

10 1 0 1 2

11 2 1 1 4

12 5 0 0 5

Total 36 5 16 57

LD-BC2F2 1 14 0 6 9

2 14 1 1 8

3 10 1 3 6

4 3 0 4 5

5 11 0 1 7

6 9 1 1 7

7 10 0 2 6

8 6 1 4 8

9 3 0 3 5

10 4 0 3 5

11 7 0 3 5

12 14 0 0 5

Total 41 4 31 76
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圖4.　使用於回交族群背景選拔之多型性分子標幟。分別使用其中的51個分子標幟於BC1F1背景選拔 (星形)、
57 個分子標幟於 BC2F1 背景選拔 (三角形) 及 76 個分子標幟於 BC2F2 背景選拔 (圓形)。分子標幟代號 RM 開

頭為 SSR 分子標幟，C、E 或 S 為 STS 分子標幟，CH、STS、SLS 或 RI 為 indel 分子標幟。

Fig. 4.　The polymorphic markers used for background selection in backcross population. 51 markers among all 
markers were applied to BC1F1 background selection (star), 57 markers among all markers were applied to BC2F1 
background selection (triangle), and 76 markers among all markers were applied to BC2F2 background selection (cir-
cle). The prefixes RM indicates SSR markers, C, R, S or E indicates STS markers, and CH, STS, SLS or RI indicates 
indel markers.
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表 4.　以 76 個分子標幟應用於分子標幟輔助育種以分析 CWY981126 與 ‘HY15’ 雜交後代 BC2F2 之基因體組

成。

Table 4.　Marker-assisted selection analysis of genome composition of BC2F2 derived from cross between 
CWY981126 and ‘HY15’ by 76 polymorphic markers.

Individualz
Ay

(%)
Bx

(%)
Hw

(%)
-v

(%)
RPG recovered

(%)
Total
(cM) Recombinantu H-segmentt

CWY981126 0.0 100.0 0.0 0.0 100.00 1,363.2 0 0

38 0.0 92.9 7.1 0.0 96.45 1,363.2 9 5

4 1.1 92.4 6.5 0.0 95.65 1,363.2 8 3

18 0.0 88.9 11.1 0.0 94.45 1,363.2 13 7

37 2.5 88.4 9.1 0.0 92.95 1,363.2 7 4

3 8.7 87.7 3.6 0.0 89.50 1,363.2 6 2

13 5.6 87.4 7.0 0.0 90.90 1,363.2 9 3

46 4.9 87.3 3.7 1.4 89.15 1,363.2 14 3

9 4.4 86.1 9.5 0.0 90.85 1,363.2 6 1

40 1.2 85.9 13.0 0.0 92.40 1,363.2 10 5

14 7.3 85.8 6.9 0.0 89.25 1,363.2 9 4

17 4.8 85.8 9.5 0.0 90.55 1,363.2 11 6

11 0.0 85.6 14.4 0.0 92.80 1,363.2 7 4

10 5.8 85.5 8.7 0.0 89.85 1,363.2 10 4

8 4.1 85.3 10.7 0.0 90.65 1,363.2 13 4

6 3.7 85.0 11.3 0.0 90.65 1,363.2 9 3

16 8.4 85.0 6.7 0.0 88.35 1,363.2 9 3

32 6.5 85.0 8.5 0.0 89.25 1,363.2 12 4

19 0.8 84.8 14.4 0.0 92.00 1,363.2 9 4

29 5.5 84.7 8.4 1.4 88.90 1,363.2 14 5
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圖 5.　CWY981126/‘HY15’ 分子標幟輔助回交族群 BC1F1、BC2F1 和 BC2F2 回復輪迴親 CWY981126 基因體比

率之頻率分布。左上角為每世代平均值，括弧內數值為標準差。

Fig. 5.　The frequency distribution of recurrent parent genome (RPG) recovered rate using marker-assisted back-
crossing in BC1F1, BC2F1, and BC2F2 populations derived from the backcross of CWY981126/‘HY15’. The numbers 
in the upper left indicate the mean values of RPG recovered (± SD) in each generation.



166 台灣農業研究　第 65卷　第 2期

時進行耐鹽篩選處理，結果發現 SM61 於高鹽

濃度下的表現不佳，而以 CWY981126 有最穩

定之鹽分逆境耐受性，惟各品系之鹽害指數均

隨處理日期增加而提高。此與Kuo et al. (2013) 

以 SM61 與 ‘IR64’ 之 8 個回交耐鹽品系的試驗

結果相似，在 8 個耐鹽品系不同水稻幼苗齡期

的 200 mM 耐鹽處理下，各品系之鹽害指數均

隨處理日期增加而提高，尤其是處理之苗齡愈

Individualz
Ay

(%)
Bx

(%)
Hw

(%)
-v

(%)
RPG recovered

(%)
Total
(cM) Recombinantu H-segmentt

22 8.5 84.6 6.3 0.6 87.75 1,363.2 15 5

12 8.2 84.1 6.3 1.4 87.25 1,363.2 11 3

20 9.5 84.1 6.4 0.0 87.30 1,363.2 11 4

35 5.6 83.8 10.6 0.0 89.10 1,363.2 9 4

7 9.3 83.4 7.3 0.0 87.05 1,363.2 7 2

24 8.8 83.0 8.2 0.0 87.10 1,363.2 13 2

21 7.1 82.7 5.8 4.4 85.60 1,363.2 14 4

34 2.1 82.6 15.3 0.0 90.25 1,363.2 14 7

25 11.8 81.9 4.9 1.4 84.35 1,363.2 14 3

44 2.3 81.3 16.4 0.0 89.50 1,363.2 12 6

1 6.1 80.9 11.9 1.1 86.85 1,363.2 17 7

5 4.1 80.8 15.1 0.0 88.35 1,363.2 16 7

15 0.0 80.4 19.6 0.0 90.20 1,363.2 11 6

41 7.6 80.2 12.1 0.0 86.25 1,363.2 14 5

31 7.8 80.0 9.7 2.5 84.85 1,363.2 20 5

2 4.0 79.4 13.9 2.7 86.35 1,363.2 14 6

45 0.6 79.2 18.7 1.4 88.55 1,363.2 17 8

28 10.7 79.1 8.8 1.4 83.50 1,363.2 16 5

26 6.6 78.6 10.8 4.0 84.00 1,363.2 16 4

39 9.0 78.2 12.8 0.0 84.60 1,363.2 16 7

43 11.0 78.1 9.5 1.4 82.85 1,363.2 14 4

27 9.1 76.9 12.6 1.4 83.20 1,363.2 12 3

30 5.1 75.8 19.1 0.0 85.35 1,363.2 18 8

36 14.4 75.6 10 0.0 80.60 1,363.2 16 5

23 14.0 73.8 12.2 0.0 79.90 1,363.2 20 8

42 9.0 73.7 17.3 0.0 82.35 1,363.2 14 6

33 13.5 71.2 13.9 1.4 78.15 1,363.2 15 6

HY15 100.0 0.0 0.0 0.0 0.00 1,363.2 0 0
z Arrangement by the percentage of RPG (recurrent parent genome) recovered.
y The percentage of ‘HY15’ genome.
x The percentage of CWY981126 genome.
w The percentage of heterozygote.
v The percentage of missing data.
u The frequency of crossing-over happened in chromosome segments.
t Amount of heterozygote in all markers.

表 4.　以 76 個分子標幟應用於分子標幟輔助育種以分析 CWY981126 與 ‘HY15’ 雜交後代 BC2F2 之基因體組

成 (續)。
Table 4.　Marker-assisted selection analysis of genome composition of BC2F2 derived from cross between 
CWY981126 and ‘HY15’ by 76 polymorphic markers (continued).



167水稻耐鹽性及耐旱性之堆疊

早，鹽害指數有相對提升的現象。然幼苗期不

同鹽分逆境下之篩選，僅顯示不同品種 (系) 間
幼苗期是否具有鹽分逆境耐受性，對於水稻成

株期對鹽分逆境耐受性程度則仍有待需要進一

步測試。

由 CWY981126 在 100、250 及 300 mM
鹽分逆境處理下具較佳耐鹽表現，且與誘變

親本 CNY911303 之表現有顯著之差異，而

SM61 耐鹽性在 200、250 及 300 mM 鹽分逆

境處理時，鹽害指數較其他品系表現差，此結

果似與其他學者之結果似有所相違 (Yen & Lin 
2011; Kuo et al. 2013)。究其原因，可能是由

於 SM61 品系生長勢相對柔弱，處理後 SM61
之鹽分耐受性表現乃不及其他品系。不過由於

水稻幼苗期之耐鹽篩選與測試可快速得知品系

間之鹽分耐受程度訊息，據此可快速選出具耐

鹽性材料，在操作上相當簡易可行，是耐鹽水

稻評估及選育時值得利用的模式。而本試驗結

表 5.　‘HY15’、CWY981126 和 10 個耐旱品系 3 葉齡時以 28% PEG 6000 處理後之耐旱等級反應。

Table 5.　The scale of drought-tolerance in ‘HY15’, drought sensitive parent CWY981126, and 10 drought-tolerant 
BC2F3 lines by the treatment of 28% PEG 6000 solution at 3-leaf-old seedling stage. 

Line or variety

Score of drought tolerance

Days after treatment

1 2 3 4 5 6 7 8

HY15 5.00 cz 4.67 e 4.50 d 4.50 e 4.50 d 5.00 c 4.67 e 4.50 d

CWY981126 6.17 b 6.67 ab 6.67 ab 7.17 ab 7.00 ab 6.17 b 6.67 ab 6.67 ab

LD1 6.33 b 6.17 bcd 6.50 abc 6.50 bcd 6.50 abc 6.33 b 6.17 bcd 6.50 abc

LD2 7.67 a 7.50 a 7.67 a 7.83 a 7.83 a 7.67 a 7.50 a 7.67 a

LD3 5.67 bc 5.67 bcde 6.00 bc 6.17 bcd 6.50 abc 5.67 bc 5.67 bcde 6.00 bc

LD4 5.50 bc 5.67 bcde 6.67 ab 7.00 abc 7.00 ab 5.50 bc 5.67 bcde 6.67 ab

LD5 6.33 b 6.33 abc 6.50 abc 6.33 bcd 6.33 bc 6.33 b 6.33 abc 6.50 abc

LD6 5.83 bc 6.00 bcd 6.67 ab 6.83 abcd 7.00 ab 5.83 bc 6.00 bcd 6.67 ab

LD7 5.00 c 5.00 de 5.33 cd 5.67 de 5.17 cd 5.00 c 5.00 de 5.33 cd

LD8 5.33 bc 5.33 cde 6.00 bc 6.00 bcd 5.83 bcd 5.33 bc 5.33 cde 6.00 bc

LD9 5.17 bc 5.17 cde 5.67 bcd 5.83 cd 6.00 bc 5.17 bc 5.17 cde 5.67 bcd

LD10 6.00 bc 6.17 bcd 6.33 bc 6.33 bcd 6.50 abc 6.00 bc 6.17 bcd 6.33 bc
z Means with the same letter of a row are not significantly different at 5% level by LSD test.

表 6.　‘HY15’、CWY981126 和 7 個耐旱品系 5 葉齡時以 200 mM NaCl 處理後之耐鹽等級反應。

Table 6.　The scale of salt-tolerance in ‘HY15’, CWY981126, and 7 drought-tolerant BC2F3 lines by the treatment of 
200 mM NaCl at 5-leaf-old seedling stage.

Line or variety

Score of salt tolerance
Days after treatment Days after rewater treatment

4 5 6 7 8 2 4 6
HY15 3.2 az 4.0 a 4.7 a 6.2 a 7.0 a 7.2 a 7.2 a 7.0 a
CWY981126 3.0 a 3.3 ab 3.8 ab 5.6 a 7.0 a 7.2 a 7.2 a 7.5 ab
LD1 3.0 a 3.0 b 3.7 ab 4.3 bc 6.0 ab 7.0 ab 6.7 a 6.5 ab
LD3 3.3 a 3.7 ab 4.0 ab 6.0 ab 7.2 a 7.3 a 7.2 a 7.2 ab
LD5 3.0 a 3.0 b 3.5 ab 5.2 ab 6.2 ab 6.7 ab 6.3 ab 6.3 ab
LD7 3.0 a 3.0 b 3.3 b 4.7 abc 5.0 ab 6.7 ab 6.7 ab 6.7 ab
LD8 3.0 a 3.3 ab 3.3 b 4.5 abc 6.0 ab 6.5 ab 5.8 ab 6.2 ab
LD9 3.3 a 3.3 ab 3.5 ab 5.5 ab 6.8 ab 7.3 a 7.2 ab 6.7 ab
LD10 3.0 a 3.2 ab 3.0 b 3.3 c 5.7 b 5.7 b 6.0 b 6.0 b

z Means with the same letter of a row are not significantly different at 5% level by LSD test.
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果，可知稉稻耐鹽品系 CWY981126 耐鹽表現

良好，故本品系值得作為分子標幟輔助育種之

輪迴親使用。

作物品種生育初期之耐旱特性是該品種抗

旱性的重要指標之一 (Bayuelo-Jiménez et al. 
2002)，因此幼苗期耐旱篩選是耐旱育種篩選

的重要環節。而幼苗期進行耐旱鑑定可對多個

品種 (系) 及雜交子代進行簡單快速篩選，可降

低育種選擇的複雜性、減少田間工作量及避免

氣候環境的影響，從而以提高選拔效率和加速

育種程序 (Zhou et al. 2005)。本研究利用 4 個

不同品種 (系) 於 3 葉齡時以 28% PEG 6000 進

行模擬缺水逆境試驗，結果經乾旱處理後，不

同品種 (系) 間之乾旱指數並無明顯差異，但自

處理後 1 d 開始，‘HY15’ 的乾旱指數表現均

優於耐旱敏感型對照品種 ‘IR29’，惟與耐旱敏

感型對照品種的 ‘IR64’ 相比，‘IR64’ 的耐旱表

現優於 ‘HY15’。造成此現象的原因，可能係

因 ‘IR64’ 的生長勢相對較快速強健，致使耐旱

處理後之耐旱等級表現反較 ‘HY15’ 佳。然由

Lin et al. (2014) 結果指出，‘HY15’ 具有優良

耐旱特性，故仍選擇 ‘HY15’ 作為分子標幟輔

助育種耐旱性的貢獻親。

Shinada et al. (2014) 指出許多主要的農

藝性狀包括產量、抗病性及耐逆境等特性，通

常由多個數量性狀基因座所控制，且研究主要

集中在 QTLs 定位及 QTLs 對表現型變異貢獻

度的估計。水稻耐鹽特性是一個複雜的數量

性狀，可能為涉及眾多基因的數量性狀基因

座 (Gregorio et al. 2013)，尤其耐鹽特性在幼

苗期和生殖生長期之控制機制可能有所不同 
(Moradi et al. 2003)。目前最廣為人知的耐鹽

基因 Saltol 和 SKC1 基因，則均於幼苗期表現 
(Kuo et al. 2013)，至於水稻耐旱基因截至目

前則大都未獲選殖。Hsu (2012) 針對 ‘HY15’ 
幼苗期之耐旱基因進行圖譜定位，結果發現

2 個耐旱 QTLs 分別與第 12 條染色體長臂與

短 臂 上， 與 2 分 子 標 幟 RM277 (62.2–64.4 
cM) 與 RM6693 (91.9–94.6 cM) 呈現緊密連

鎖現象。Uga et al. (2011) 在陸稻 ‘Kinandang 
Patong’ 與 ‘IR64’ 間重組自交系中，則發現根

系統結構 (root system architecture; RSA) 基

因 DRO1，該基因經回交導入淺根系品種發

現對提升耐旱及產量表現有所助益，該基因

已獲選殖 (Uga et al. 2013)。雖然水稻耐旱

基因目前選殖的結果相當少，惟目前仍有許

多耐旱品種已選育命名，諸如「沪旱 3 號」、

‘Doddabyranellu’、‘Dhan 4’ 與 ‘Doddi’ (Lin et 
al. 2011)，顯示應可結合耐逆境及分子標幟技

術的應用，加速抗多重逆境水稻之選育。尤其

水稻在栽培利用過程中，其遭遇逆境的種類、

時機及期限均有很大的不確定性，如鹽化土地

常會拌隨著乾旱的環境的出現，顯示抗多重逆

境水稻品種的研發符合台灣栽培環境的需要。

然由於耐鹽及耐旱特性的控制因子均相當複雜 
(Shinada et al. 2014)，可利用之耐逆境分子標

幟相當有限，故因應現階段之需求，需先找出

適當的輪迴親與貢獻親本，以幼苗期進行耐旱

篩選，再將耐旱及耐鹽特性透過回交方導入優

良品種中，並在連續回交過程中利用分子標幟

輔助背景篩選，短期內快速選獲同時具有耐旱

及耐鹽水稻新品系，培育出符合台灣需求之耐

多重逆境水稻。而透過幼苗期之耐鹽及耐旱篩

選結果，本研究篩選出 CWY98126 適合作為

輪迴親，而 ‘HY15’ 可供做為貢獻親。

分子標幟輔助耐鹽及耐旱基因堆疊水稻

族群之選育

Collard et al. (2005) 指出傳統回交育種至

少需要經過 6–8 次的回交才能大致回復輪迴親

之基因型，但藉由分子標幟輔助回交育種，只

需回交 3–4 次，甚至 2 次即可達到此目標。

顯示應用分子標幟輔助於堆疊耐逆境 QTLs 之

育種，當回交族群數量足夠時，其可有效達到

選拔數量性狀表現型的目的 (Ashikari & Mat-
suoka 2006; Nagai et al. 2012)。然而，QTLs
堆疊結果常無法如預期效益，會有如 QTLs 間

上位性影響，且 QTLs 因遺傳背景的不同而

會 有 所 變 化 (Miedaner et al. 2006; Bovill et 
al. 2010)。尤其傳統回交育種回交後代基因

型理論上 BC1 世代回復至輪迴親基因體比率

為 75%，BC2 世代為 87.5%，到 BC3 世代則

回復率為 93.8%。但回交育種操作過程，會因

族群數量較小或親本遺傳背景較遠，致使回復

至輪迴親基因體比率常較理論值低 (Collard et 
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al. 2005)。Kuo et al. (2013) 利用秈稉回交育

種結果，顯示分子標幟輔助回交育種回復至輪

迴親基因體比率高於傳統回交育種，於 BC2、
BC3 世代回復到輪迴親基因體的比率平均可達

89% 及 96.4%，達到了分子標幟輔助育種的預

期結果。顯示回交後代族群數量，會影響後代

回復輪迴親遺傳背景之速度與比率。

本研究利用秈稉稻回交族群為材料，透過

不同回交世代幼苗期耐旱的篩選，將秈稻耐旱

特性導入或堆疊至耐鹽稉稻親本中，經 2 次

回交再使獲選子代自交 2 次，故理論上 BC2F3

的遺傳回復率應雖無法像 Kuo et al. (2013) 結
果。但 BC2F1 的回復率，仍大致上已接近理

論輪迴親 CWY981126 遺傳背景；然 BC1F1 及

BC2F1 世代時，其分子標幟背景選拔時所測定

之遺傳回復率。由圖 5 得知，2 世代的回復率

分別為 73.6% 和 85.6%，稍低於理論之回復

率，推測原因可能是使用之分子標幟數量不

足。故於 BC2F2 世代乃進一步提高分子標幟密

度及使用數量，期藉此涵蓋整個水稻基因體的

背景選拔。結果由 46 株的 BC2F2 回交後代基

因型分布得知，其遺傳回復平均達到 88%，最

高者可達到 96.5%，顯示 BC2F2 世代部分後代

幾乎回復到 CWY981126 的基因型，達到本研

究設定之預期目標。故前 BC1 及 BC2 等 2 個

回交世代回復率雖低於理論回復率，但仍可透

過 BC2F2 高密度之分子標幟輔助達到目標。

由於可知利用子標幟輔助進行回交育種時，其

使用之回交族群大小及分子標幟數量需足夠，

如此方能快速回復回交後代至輪迴親之遺傳背

景，尤其對於不同的回交世代應進行回復率檢

視。當實際回復率低於理論回復率時，宜增加

回交族群數量及分子標幟密度或回交次數，如

此才能順利達到分子標幟輔助回交育種的目

標。

由 BC2F2 回交後代中選出回復率較高之

10 株，經繁殖至 BC2F3 世代，10 個品系在進

行後裔耐檢測中，結果有 7 個品系之耐旱特性

優於耐旱敏感親本 CWY981126，且檢測 7 個

品系耐鹽特性是否依然保留，結果發現 LD1、
LD3、LD7 及 LD10 等 4 個品系之耐鹽性表現

良好 (表 6)。其中，LD7、LD10 之耐鹽性甚

至優於輪迴親 CWY981126，此與 Kuo et al. 
(2013) 結果相似，其將 SM61 耐鹽性以 3 次回

交導入 ‘IR64’ 後，結果回交後代之耐鹽性表現

優於貢獻親本。顯示耐逆境特性在回交過程，

可能因為數量基因基因重組，致使回交後代之

耐逆境特性優於原來之親本；而 4 個獲選耐鹽

品系之耐旱性表現，則以 LD7 的表現最好。

由上述結果顯示，分子標幟回交育種過程

可快速選育耐多重逆境之水稻新品系，有效將

不同逆境特性進行組合或堆疊，提供未來全球

暖化下逆境環境之水稻栽培需求。惟水稻耐逆

境特性幼苗期及成株期的控制機制並不相同 
(Moradi et al. 2003)，故獲選之 LD7 及 LD10
等品系雖因此幼苗期耐旱及耐鹽特性表現較

佳，未來可進一步深入評估。尤其是逆境下之

大面積產量試驗及品質評估，如此方能確認實

用性，進而推廣供台灣水稻栽培利用。
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Increasing Drought Tolerance in a Salt-Tolerant 
Japonica Rice Cultivar Using Marker-Assisted Selection

I-Chun Lien1, Chieh-Wei Kuo2, Su-Chen Kuo3, Yann-Rong Lin4, and Yong-Pei Wu5,*

Abstract

Lien, I. C., C. W. Kuo, S. C. Kuo, Y. R. Lin, and Y. P. Wu. 2016. Increasing drought 
tolerance in a salt-tolerant Japonica rice cultivar using marker-assisted selection. J. Taiwan 
Agric. Res. 65(2):154–172.

Five mutant lines of Oryza sativa ssp. japonica, SM61, CWY981126, CWY981127, 
CWY9811268, and CNY911303, were evaluated for salt tolerance by treated with 100, 150, 200, 250, 
and 300 mM NaCl solutions, respectively. The CWY981126 showed the most tolerant cultivar under 
all concentrations except 150 mM of NaCl. On the other hand, drought tolerant cultivars were evalu-
ated among four indica rice cultivars including ‘HY15’, ‘IR29’, ‘IR64’, and SM1 by treated with 28% 
PEG 6000. The ‘HY15’ showed the best tolerance to drought stress. To improve drought tolerance in 
the salt-tolerant japonica cultivar, the ‘HY15’ was used as a donor parent to pyramid the drought tol-
erant trait into the CWY981126. After two backcross generations, the drought tolerant trait was suc-
cessfully introgressed into the salinity tolerant line, CWY981126. For each generation, all progenies 
were visually screened by drought or salinity stress tolerant phenotypes combined with a background 
selection using molecular markers. The recovery rates of recurrent parental genome in BC1F1, BC2F1, 
and BC2F2 were 73.6%, 85.5%, and 88%, respectively. Seven accessions of BC2F3 exhibited better 
drought tolerance than the recurrent parent, and four of them such as LD1, LD7, LD8, and LD10 also 
showed good salinity tolerance, indicating that these lines have dual tolerance to drought and salinity. 
Thus, new accessions harboring both drought and salinity tolerance were bred and could be applied to 
cultivate in fields with water deficiency and high salinity in Taiwan. 
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