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摘要
本試驗利用 SSD 法於田間疏植增進族群至 F5 世代，並於溫室繁衍 F4 世代而得不同

SSD 法密植淘汰之 F5 世代。於田間評估各世代族群之農藝性狀，發現 F2, F3, F4, F5 各世
代族群植株表現頗為一致，而比較 F5 世代各族群則在開花日數、綠葉數、莖徑及百粒重等
農藝性狀上有顯著差異存在，可知 SSD 法密植將會造成族群植株有差異的現象，而 10×10
cm2 密植將可能為蜀黍 SSD 法最可行的條件。利用分子標誌則可偵測出參試族群間的差異
存在。各農藝性狀與 RAPD 分子標誌間之相關性，在各世代族群間並不一致，此可能是各
世代植株的族群結構不同，或栽培環境不同，或取樣誤差及樣品數不夠大所致。由各世代族
群農藝性狀之標準化變數的一般化樣品變方 (R) 及 RAPD 分子標誌變異之 Shannon's 指數
(H0) 可知，若在較正常的栽培環境下，RAPD 技術將可應用於偵測族群遺傳歧異度。

緣由與目的
蜀黍俗稱高粱為常異交作物，其育種的方式以往大多採用自交作物的育種方法 (Doggett,

1982)，直到基因型雄不稔性 ms2 (Stephens, 1937) 和細胞質雄不稔性 (Stephens and Holland,
1954) 相繼被發現之後，才有雜種優勢 (heterosis) 的利用及具有商業性雜交蜀黍品種的生
產。1960 年 Webster 在 Nebraska 首先利用細胞質雄不稔性進行蜀黍族群的逢機交配創建基
礎族群 (Nordquist et al, 1973)，隨後的育種家依據不同的育種需要相繼建立許多基礎族群，
以供育種選拔之用，在這些蜀黍族群中，大部分採用基因雄不稔性 (ms3 及 ms7) 做為雄不
稔材料的來源 (謝, 1985; Atkins, 1982; Bhola Nath, 1982; Nordquist et al., 1973; Ross et al.,
1977)。目前主要生產區域無不利用其雜種優勢來進行雜交組合，然優良雜交組合需藉助選拔
完美的自交系提供交配評估與選育工作，所以若要選拔出完美自交系則需要視育種族群遺傳
變異的大小而定。

由分離族群選育自交系的育種法，一般以譜系育種法 (pedigree breeding method)、混合
族群育種法 (bulk population breeding method)、單籽粒後裔法 (single seed descend method,
SSD) 等為較常用的方法。在育種程序中，SSD 法因每株皆取一粒種子進行世代增進，在高
世代之族群變異仍維持與初期世代族群相當，所以比譜系育種法及混合族群育種法有更大的
遺傳變異 (Khalifa and qualset, 1975; Haddad and Muehlbauer, 1981;Tee and Qualset, 1975)；另外
SSD 法由於可在溫室或生長箱中密植栽培，以增加每年之繁殖世代數，加速基因型的同型結



合育成自交系，縮短育種年限大幅提升育種效率 (Goulden, 1939)，並節省大量的花費及栽培
面積 (Grafius, 1965)，因此已漸被應用於小粒穀類 (small grains) 作物如小麥、水稻 ⋯ 等及
矮生莖桿作物如大豆、花生、番茄 ⋯ 等自交作物之上 (Brim, 1966; Casali and Tigchelear, 1975;
Jink and Pooni, 1984; Tee and Qualset, 1975)。然而對於高莖的常異交蜀黍而言，此法之應用則
尚未有研究發表，因此利用 SSD 法快速地育成蜀黍自交系，以提供種原收集及往後的利用，
是一個非常值得研究與應用的方法。

雖然 SSD 法具有上述的優點，但由於每代每株僅取一粒種子繁殖，除非每代植株之發
芽率、成活率皆近 100%，否則幾代之後，此種指數關係的遺失將使族群數目縮小，可能導
致高世代之遺傳變異偏狹，但此論點必須在每代之遺失皆為非逢機性之前提下方能成立。另
外在 SSD 法欲節省栽培面積、加速世代之條件下，而以高密度種植，在日光、養分供應不
正常且植株間又具高度競爭力下所產生的缺株淘汰，其繁衍至高世代後，則可能造成整個族
群遺傳變異的改變。Roy (1976) 以四個小麥品系模擬 SSD 法於密植下的競爭作用，調查當
代各品系在混植、純植下的表現，認為 SSD 法應避免極度競爭以致死亡，因為某些競爭力
差者可能有高產之表現。Martin (1978) 以三個大豆組合於兩種密度下經 SSD 法繁殖四代，
結果遺失 19% 者其花色、軟毛色的基因頻度均未改變，而蓄意密植造成 55% 遺失者，其
基因頻度已不符卡方測驗。Cisar (1982) 嚐試利用 SSD 法密植以使燕麥產生單粒種子，經兩
代密植後，遺失 34% 的族群其株高、成熟期、含油量、產量與幾無淘汰的族群無顯著差異。
由以上的研究結果，SSD 法植株遺失淘汰的逢機與否，與作物之種類、淘汰率高低及調查的
性狀有關。因此本試驗將以 SSD 法繁衍蜀黍族群，並在不同的栽培密度下，探討蜀黍利用
SSD 法時所造成族群植株間的競爭淘汰是否會影響族群的遺傳變異？其改變是否逢機？若
非逢機則其偏向為何？這是在蜀黍 SSD 法實際應用前必須先加以研究的，也是本計畫所欲
研究的主題之一。

對作物育種而言，若育種材料之遺傳變異過於狹隘，不但使作物對環境的穩定性降低，
更限制產量及品質的提昇。為了更有效地利用作物種源，提高雜種優勢率，評估育種族群的
遺傳歧異度是必要的工作。對於遺傳歧異度之測量及分析方法，最早僅由外表型態分類性狀
加以分類；隨後即有育種學家利用田間外表連續性數量性狀進行族群遺傳變異的統計分析
(Fountain and Hallauer, 1996; Ouendeba et al., 1995; Stucker and Haullauer, 1992; Bittinger et al.,
1981)，但此法需耗費大量土地、時間及人力，且植株評估易受環境左右而影響其精確性。隨
著生化技術的發展，利用電泳進行同功異構酵素 (isozyme) 的分析，可在實驗室快速地偵測
遺傳材料間的歧異度，增進育種效率 (Kephart, 1990; Kiang et al., 1992; Mymudes and Les,
1993)，然而此法可用的標幟 (marker) 少，且結果易隨植株發育時期而異為其缺點。近來利
用 RFLP (restriction fragment length polymorphism) 技術進行植株 DNA 分子序列變異的分
析，可準確且迅速地得知育種材料之遺傳歧異度 (Bark and Havey, 1995; Fjellstrom and Parfitt,
1994; Keim et al., 1994)，但由於其分析流程太長且需耗費大量之時間及人力，因此將 RFLP
納入育種計劃中有其限制存在。最近更有學者利用 RAPD (random amplified polymorphic
DNA) 的技術來偵測族群遺傳歧異度，改進 RFLP 耗時、費工的缺點，此新的技術已漸被廣
泛地應用 (Chalmers et al., 1992; Dawson et al., 1995; Huff et al., 1993; Shah et al., 1994)。

本研究室 (國立臺灣大學農藝系作物育種研究室) 以 9 個優良細胞質雄不稔品系為母
本及 11 個經過評估的優良 F1 雜種為花粉親，已成功地建立一套具廣泛遺傳變異、適合本
省栽植的基礎族群 (NTUAC0) (江等，1995)。利用 SSD 法於田間疏植增進族群至 F5 世代，
並於溫室繁衍 F4 世代而得不同 SSD 法密植淘汰之 F5 世代。為探討 RAPD 技術應用於偵
測蜀黍族群遺傳歧異度之可行性，本研究擬用上述各世代族群為材料，在實驗室進行族群



RAPD 的分析，求得各世代族群間遺傳歧異度之差異，並在田間進行族群變異的評估，以得
知 SSD 法密植淘汰對族群遺傳變異之影響，並探討 RAPD 技術應用於育種計畫之實用價
值。

材料與方法
1. 材料

NTUAC0 基礎族群利用  SSD 法於田間疏植增進族群至  F5 世代，即由
NTUAC0 族群 (F2) 收穫雄可稔植株之自交種子，每株取一粒種子混合而得 F3 世
代，再種植 F3 世代並依上法得 F4 世代。F4 世代於田間疏植得 F5 世代，並同時
於溫室密植 F4 世代而得不同 SSD 法密植淘汰之 F5 世代。各世代族群之代碼及繁
衍流程圖如圖 1。

2. 方法
(1) 於田間評估各世代族群之農藝性狀，進行統計分析以得知各族群之差異。並以多變
數分析法求得農藝性狀之標準化變數的一般化樣品變方 R (Johnson and Wichern,
1992)，以評估各世代族群之遺傳變異度。

(2) 取各世代族群之植株進行 RAPD 之分析，利用有效逢機引子 (primer) 測試下在各
樣品間產生多型性之結果，存在多形性條帶者記錄為 1，不存在者記錄為 0，即所
有資料轉換成 1 與 0 的型式後輸入電腦，以 Shannon‘s 指數 (Shannon‘s index)
估算各世代族群之遺傳歧異度 (Saghai-Maroof et al., 1984)，其算法如下所示。並與
田間之資料作比較，以探討 RAPD 技術應用於偵測族群遺傳歧異度之可行性。

H0 = -Σ pi ln pi

pi：族群第 i 個 RAPD 多型片段之頻度
H0 值愈大表示族群的歧異度愈大

結果與討論

1997 年春作於臺北種植各世代族群之農藝性狀平均值差異顯著性測驗列於表 1。比較
F2, F3, F4, F5 各世代族群之平均值可知在全部所調查的農藝性狀皆無顯著差異存在，即在
此春作環境下，各世代族群植株表現頗為一致。而比較 F5 世代各族群之農藝性狀平均值
(表 2)，可知各世代族群植株，在開花日數、綠葉數、莖徑及百粒重等農藝性狀上有顯著
差異存在，即在此春作環境下，以 5×5 cm2 密植族群植株所需開花日數較長、綠葉數較
多、莖徑較粗，而 7×7 cm2 密植族群植株則相反；但在百粒重方面，則以田間疏植 F5 世
代族群最重，10×10 cm2 密植族群植株最輕。可知 SSD 法密植將會造成族群植株有差異
的現象，尤其在 7×7 cm2 密植條件下更易造成與田間疏植間之差異表現，因此在此密植
條件下，所淘汰的植株可能為非逢機性，且為淘汰開花日數較長、綠葉數較多、莖徑較粗
及百粒重較重之植株。而仔細比較平均值可知，5×5 cm2 密植族群與 F5 世代疏植植株有
輕微差異，其植株淘汰方向恰與  7×7 cm2 密植族群相反；而 10×10 cm2 密植族群植株
之表現與田間疏植 F5 世代族群最類似，可見 10×10 cm2 密植將可能為蜀黍 SSD 法最可
行的條件。

1997 年春作於臺北種植各世代族群之 RAPD 分子標誌頻度差異顯著性測驗詳如表
3，其中在 T02630、T17517、T17390、V06645、V06630、V06610 及 W151040 等分子標誌上有差



異性存在，可知雖然田間農藝性狀無法顯現出族群間的差異 (表 1) ，但利用分子標誌則
可偵測出其間的差異存在。而 1997 年春作於臺北種植 F5 世代各族群之 RAPD 分子標
誌頻度差異顯著性測驗詳如表 4，其中僅在 T17517、T17390 及 W151040 等分子標誌上有差
異性存在。

1997 年春作於臺北種植各世代族群各農藝性狀與 RAPD 分子標誌間相關性之顯著
性測驗詳如表5。至少有兩個族群顯現出農藝性狀與 RAPD 分子標誌間的相關性或有一個
族群達極顯著相關者有開花日數與 V06645，芒長與 V06645、V06630、V06610，綠葉數與
T17517、V06645、W151040，株高與 T02630、V06645、V06630、V06610、W151040，穗梗長與 W03660、
W151040、W15630，稔實性與 V06645、W15780，穗長與 L14730、T17730，穗重與 L04780，種子
色與 T171095、V06645，百粒重與 T17390、W11385。由上可知，相關性的表現在各世代族群間
並不一致，此可能是各世代植株的族群結構不同，即各族群之平均值、變異、歪度、峰度
等各不相同所致；不同栽培環境對植株之表現亦有相當大之影響，所以亦可能造成族群間
相關性不一致的現象；而取樣誤差及樣品數不夠大亦可能為不一致之因。

1997 年春作於臺北種植各世代族群農藝性狀之標準化變數的一般化樣品變方 (R) 及
RAPD 分子標誌變異之 Shannon's 指數 (H0) 詳如表 6。由於 1997 年受聖嬰現象的影響
在植株栽培期有綿連細雨，因此在此栽培環境下植株受多雨及日照不足影響而表現異常，
吾人利用目測人為將田間植株區分為正常與異常兩類，進行上述統計量之計算。利用田間
農藝性狀資料計算之變異 (R)，在全部植株納入計算時以 5×5 cm2 密植族群之變異最大達
0.0766，而以 10×10 cm2 密植族群之變異最小；而僅正常植株納入計算則以 F3 世代族群
之變異最大達 0.1050，而以 F2 世代族群之變異最小。利用 RAPD 分子標誌變異之
Shannon's 指數，在全部植株納入計算時以 F3 世代族群之變異最大達 0.2671，而以 F2 世
代族群之變異最小；而僅正常植株納入計算則以 F5 世代族群之變異最大達 0.2687，而以
10×10 cm2 密植族群之變異最小。一般認為利用分子標誌所計算出之統計量應不受環境所
影響，但由上可知此二統計量在全部植株與正常植株的計算結果皆無一致的現象，此可能
是取樣誤差或樣本數不足所致。將兩統計量進行比較可發現，利用正常植株之田間資料與
RAPD 分子標誌所估算之族群遺傳歧異度大小之趨勢較全部植株一致，因此若在較正常的
栽培環境下，RAPD 技術將可應用於偵測族群遺傳歧異度。

計畫成果自評
1. 得知 10×10 cm2 為蜀黍 SSD 法密植之最適條件，故 SSD 法應可以利用於蜀黍育種
上。

2. 得知 RAPD 技術將可應用於偵測族群遺傳歧異度。
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圖 1. SSD 法各世代族群之代碼及繁衍流程圖

表 1.  1997 年春作於臺北種植各世代族群之農藝性狀平均值差異顯著性測驗
Table 1.  Significant tests of agronomic character means for different generation populations

planted in the spring of 1997 at Taipei.

Populations

Days to
flower
(days)

Green leaf
number
(No.)

Plant
height
(cm)

Stalk
diameter

(mm)

Panicle
length
(cm)

Panicle
weight

(g)

100-seed
weight

(g)
A 73.88 a 5.875 a 112.75 a 13.33 a 23.25 a 33.43 a 2.635 a

R 74.39 a 5.957 a 116.00 a 13.53 a 24.87 a 33.50 a 2.733 a

S 74.70 a 6.424 a 115.00 a 14.38 a 23.36 a 39.17 a 2.620 a

T 76.29 a 6.292 a 128.88 a 13.23 a 23.96 a 39.54 a 2.830 a

a, b, c : Means with different letter are significantly different at 5% level



表 2.  1997 年春作於臺北種植 F5 世代各族群之農藝性狀平均值差異顯著性測驗
Table 2.  Significant tests of agronomic character means for different F5 generation populations

planted in the spring of 1997 at Taipei.

Populations

Days to
flower
(days)

Green leaf
number
(No.)

Plant
height
(cm)

Stalk
diameter

(mm)

Panicle
length
(cm)

Panicle
weight

(g)

100-seed
weight

(g)
T 76.29 ab 6.292 ab 128.88 a 13.23 ab 23.96 a 39.54 a 2.830 a

X 79.36 a 6.968 a 132.42 a 14.11 a 25.97 a 39.26 a 2.682 ab

Y 73.67 b 5.909 b 119.18 a 12.62 b 23.03 a 34.37 a 2.488 bc

Z 75.27 ab 6.308 ab 120.12 a 12.64 ab 23.58 a 32.35 a 2.248 c

a, b, c : Means with different letter are significantly different at 5% level

表 6.  1997 年春作於臺北種植各世代族群農藝性狀之標準化變數的一般化樣品變方 (R) 及
RAPD 分子標誌變異之 Shannon's 指數 (H0)

Table 6.  Generalized sample variance of the standardized variables of agronomic characters and
Shannon's indices of RAPD markers diversity for different generation populations
planted in the spring of 1997 at Taipei.

             R              H0

Populations All plants Normal plants All plants Normal plants
A 0.0496 0.0167 0.2493 0.2522
R 0.0657 0.1050 0.2671 0.2522
S 0.0396 0.0375 0.2659 0.2646
T 0.0386 0.0725 0.2614 0.2687
X 0.0766 0.0873 0.2613 0.2638
Y 0.0697 0.0728 0.2635 0.2490
Z 0.0379 0.0408 0.2518 0.2371

表 3.  1997 年春作於臺北種植各世代族群之 RAPD 分子標誌頻度差異顯著性測驗
Table 3.  Significant tests of RAPD marker frequency for different generation populations planted

in the spring of 1997 at Taipei.

Popu-
lation B07835 L04780 L05780 L14730 T02630 T171095 T17730 T17517 T17390 V06645 V06630 V06610

A 0.208 a 0.822 a 0.938 a 0.333 a 0.787 a 0.729 a 0.833 a 0.500 ab 0.333 bc 0.182 ab 0.795 a 0.205 b

R 0.083 a 0.854 a 0.917 a 0.188 a 0.583 b 0.660 a 0.717 a 0.500 ab 0.565 a 0.340 a 0.596 b 0.404 a

S 0.146 a 0.787 a 0.936 a 0.271 a 0.625 ab 0.646 a 0.688 a 0.563 a 0.521 ab 0.146 b 0.771 ab 0.229 ab

T 0.125 a 0.766 a 0.830 a 0.208 a 0.625 ab 0.583 a 0.833 a 0.333 b 0.208 c 0.146 b 0.813 a 0.188 b

a, b, c : Means with different letter are significantly different at 5% level



表 4.  1997 年春作於臺北種植 F5 世代各族群之 RAPD 分子標誌頻度差異顯著性測驗
Table 4.  Significant tests of RAPD marker frequency for different F5 generation populations

planted in the spring of 1997 at Taipei.

Popu-
lation B07835 L04780 L05780 L14730 T02630 T171095 T17730 T17517 T17390 V06645 V06630 V06610

T 0.125 a 0.766 a 0.830 a 0.208 a 0.625 a 0.583 a 0.833 a 0.333 b 0.208 ab 0.146 a 0.813 a 0.188 a

X 0.130 a 0.702 a 0.875 a 0.146 a 0.688 a 0.646 a 0.750 a 0.479 ab 0.208 ab 0.128 a 0.872 a 0.128 a

Y 0.125 a 0.833 a 0.938 a 0.083 a 0.667 a 0.625 a 0.681 a 0.319 b 0.149 b 0.188 a 0.708 a 0.292 a

Z 0.083 a 0.729 a 0.917 a 0.104 a 0.750 a 0.604 a 0.813 a 0.604 a 0.354 a 0.149 a 0.787 a 0.213 a

a, b, c : Means with different letter are significantly different at 5% level



表 5.  1997 年春作於臺北種植各世代族群各農藝性狀與 RAPD 分子標誌間相關性之顯著性
測驗#
Table 5.  Significant tests of correlation between agronomic characters and RAPD marker for

different generation populations planted in the spring of 1997 at Taipei.

RAPD
markers

Days to
flower

Awn
length

Green leaf
number

Plant
height

Stalk
diameter

Peduncle
length

Fertility Panicle
length

Panicle
weight

B07835 t y

L04780 r z s S

L05780 -z -z -z

L14730 y y Y

T02630 -S r r

T171095

T17730 -a z

T17517 s x s x

T17390 -y z x

V06645 Z a y Z a x -r -y x

V06630 -z -a -y -z -a -x -z -x

V06610 z a y z a x z x t

W03660 -T z

W11385 z z -a -y

W151040 z -a y S -A s

W15780 -y S

W15630 -x -r -r t -z

# : Small and capital letter indicated populations significant at 5% and 1% level, respectively.
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