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subfamily chloridoideae 

畫眉亞科草的耐鹽性機制 

摘要 
由於全球性農業用灌溉水鹽化程度的加速及利用再生的水源及次級灌溉水

用在草坪的灌溉上，導致牧草及草坪草遭受鹽害情形與日俱增。此研究的目標是

來探討畫眉亞科裡的一些重要的牧草與草坪草，對鹽濃度的反應，了解與獲得此

亞科草對耐鹽性的機制。草暴露於高達 600mM NaCl 的水耕液裡，發現此研究
所使用的草，對耐鹽的次序，依次是：Distichlis spicata var. stricta (Torr.) Beetle 
> Sporobolus airoides(Torr.) Torr. > Cynodon dactylon (L.) Pers. = Zoysia 
japonica Steud. > Sporobolus cryptandrus (Torr.) A. Gray. > Buchloe¨d actyloides 
(Nutt.) Engelm. > Bouteloua curtipendula (Michx.) Torr。根的長度 ( RL ) 與根
的重量 ( RW )，會依處理鹽濃度的高低情況發生相對應的變化。葉汁的滲透壓，
鈉離子，氯離子與 proline 對耐鹽性是負相關，而 glycinebetaine 是正相關。所
有草種的葉子，都有含雙細胞鹹腺。耐鹽性與鈉離子以及氯離子的鹹腺分泌物的

比率有正相關。畫眉亞科的耐鹽性與藉由葉部鹽腺離子分泌物使鹽離子被排出以

及 glycinebetaine 溶質的累積有關。  

前言 
土壤鹽化是世界很嚴重的問題。每年土壤裡鹽分的累積逐漸增加，導致農業

的生產力越來越低。一般而言此類含鹽份較高的土地，可以種植耐鹽性的草種或

者牧草。 
缺水的危機大部分發生在都會區裡，目前美國已有許多地區立法限制飲用水

不能用於景觀灌溉。因此在亞利桑那 ，加州，和其他西部各州，多已經利用污
水處理的排放水或其它次要水源做為草坪等景觀綠地灌溉。這些水源多半含有較

高的鹽分。 
 
畫眉亞科是美國自然分布的草種裡為數最多的亞科，主要分布在乾旱，土壤

含鹽的西南各州。許多 C4 的牧草 (例如，Bouteloua， Cynodon， Sporobolus) 與
草坪草 (Buchloe ，Cynodon，Zoysia) 是屬於畫眉亞科的草種，對於此亞科草的
耐鹽性的機制，了解還很少。 

 
此研究的目標是來探討畫眉亞科裡的一些重要的牧草與草坪草，對鹽濃度的

反應，籍以了解與獲得此亞科裡對耐鹽的機制作用。被選來進行此實驗的草，對

耐鹽性的範圍很廣闊，從對鹽比較敏感的草  Bo. curtipendula 與  Buchloe¨ 
dactyloides，中度耐鹽的 Cynodon dactylon 與 Zoysia japonica，到鹽土植物 

 2 



Distichlis spicata 與 Sporobolus airoides 而 S. crytandrus 的耐鹽能力則未知。 
 

材料與方法 
生長狀態 
實驗是在一九九六年，利用水耕在溫室裡進行。參試的草種(表一)以種子繁
殖或使用草莖繁殖的方式在直徑 9-cm，深 6-cm 的塑膠盆，底部有粗的尼龍紗
網，和裝滿了無菌的矽沙。使用草莖繁殖的的草 (Bu. dactyloides, Z. japonica)，
在種植之前莖表面一定要消毒過。其他的草則以建議播種量來種植。種子來自美

國農業部，植物材料中心，土桑，亞利桑那。  
 
種植之後，參試的草種在三個星期內，利用噴霧灌溉的方式來完成萌芽以及

地下莖幼芽的生長。然後盆子放在有蓋子裡的容器裡。每個容器裡，含有所有的

七種草。容器裡的營養液含 10 L 50% (v/v) strength Hoagland’s no. 2 solution，加
上 2 mg L-1 Fe in chelated form as ferric diethylenetriamine pentaacetate 以及 3 
mg L-1 NaCl 來提供足夠的 Na+ 。(Na+ 是在 C4 光合作用中不可或缺的微量元
素)。水耕液利用 15 公分長的管子透過氣泡石打氣。盆子底部的粗網，使根莖
在營養液裡比較自由生長。水耕液的導電液由每天來控制，而體積維持在 10L。
水耕液每七天換一次，防止處理鹽濃度發生變化。在更換水耕液時，盆子用水沖

洗，以防止因蒸發而造成鹽量的增加。 
 
在開始處理之前，整個實驗中的草先種八個禮拜，然後割草的間隔是每七天

一次，使草的生長變成更密集。C. dactylon 與 Z. japonica 的割草高度是 3.5 cm， 
Bu. Dactyloides 是  5 cm，  S. airoides，D. spicata，S. crytandrus，與  Bo. 
curtipendula 是 7.5 cm。 

 
實驗的進行是在溫室裡，溫度維持在 30oC day/20oC night。在冬天時，因為

白天的時間比較短，所以利用高壓鈉氣燈來補強光照 (14µ mol m-2 s-1 ,每天14小
時)。 

 
鹽度的處理與植物組織的取樣 
在開始進行鹽濃度處理與淘汰之前一天，修剪幼芽與根莖的長度。根的修剪

是將外露在盆子底部所有的根齊底剪平，做為以後根測量時的基準。鹽度的處理

是每天增加 25 mM NaCl 的量。當達到 100 mM 的鹽濃度處理時，令其平衡 24 
小時後，進行各種生表調查，檢視及取樣。最後的測量是在 600 mM NaCl 取得。
同時也從控制櫃中，取出樣品並停止測量。 

 
Leaf firing (LF) 是指鹽水對葉片造成的傷害。它的測量法是以目測來評估每
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盆子裡的萎黃葉子的比例。根長度 (RL)的測量是以，從盆子底部至最遠的長度 
(in mm)當作全長。LF 與 RL 的測量是每增加 100 mM  鹽度測量一次。根的重
量 (RW) 則是在實驗實驗結束時測量。 

 
在每100 mM 的增加量，針對葉子的  Na+ 與  Cl – 以及葉汁滲透壓 

(osmolality) ，對葉子進行抽樣。在進行採剪之前，用水清洗去除葉子表面上的
鹽並待其風乾。每盆子中割下四到八片完全成熟的葉子，然後立刻放在離心管並

且用乾冰冷凍。離心管之後解凍，而葉汁液則以去離子水稀釋並過濾後供分析。

鈉離子的分析是利用  Leeman Labs PS1000，連續誘導偶合電漿光譜儀 
(inductively coupled plasma emission spectrometry)來進行，而氯離子是利用 
Dionex 20201 advanced chromatography module 以及  Serasep AN300 anion 
column。汁液的滲透壓的測量是利用  Wescor Vapro 5520 Vapor pressure 
osmometer。 

 
 在測量 Na+ 與 Cl – 的分泌速率之前，地上部先清洗並且將草種植在 200 
mM NaCl 的水耕液7天。然後割下四到八片成熟的葉子，立刻放在裝有 10ml 
蒸餾水的玻璃瓶，然後搖五分鐘來溶解葉表面的鹽晶體。葉子拿出來之後，利用 
60 oC 來進行烘乾至隔日以及秤重。然後玻璃瓶再密封以及冷凍，接著來分析
Na+ 與 Cl –的濃度。離子的分泌速率是以 mg ion g-1 leaf weight wk-1 表示。 
 
 Glycinebetaine 與 proline 的定量是利用 HPLC-atmospheric pressure 
chemical ionization mass spectrometry 來除去所有的葉汁。除了在 0 到 300mM 
之間的分析之外，Na+ 與 Cl – 的抽樣是相同的。設備是由 HP-1050 HPLC 系統
的構成，然後連接到 TSQ 7000 tandem mass spectrometry。利用250- by 4.6-mm 
ODS-2 column 來完成分離。 
 
電子顯微鏡 

1 到 1,5cm 長的成熟葉部利用 FAA(formalin-acetic-alcohol)固定 18 個小
時，然後用酒精脫水，最後再利用液態二氧化碳來乾燥到臨界點的程度。烘乾好

的葉子，利用 30nm 厚的金子進行表面包覆。然後利用 ISI model DS130 
scanning electron microscope at 10 ke V 來觀察。 
 
實驗設計與資料分析 
每個容器中含所有的七種草，為一個重複。此實驗是隨機完全區集設計 

(RCBD)，實驗包含四個重複。實驗處理的設計是裂區設計，主區為鹽度，而草
種為副區。資料的分析是利用裂區設計的複因子變方分析表來分析的。在分析之

前，LF 的資料比例必需先利用 arcsin 來轉換，而 LF是用百分比來表示。
Pearson product moment correlation 是來測定反應變數的相關性。各種鹽度測量
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出來的變數，是以 600mM 鹽度的觀測值進行相關性比較。在一九九六年各別
進行兩次實驗。實驗與處理的交感是不顯著，因此兩個實驗的資料合併一起表示。 

結果 
在一九九七年，Marcum 與 Kopec 已經討論過影響這些草種耐鹽性的因
素。葉片灼傷反應 (LF) 與根 (RL 與 RW) 對鹽處理有明顯的反應，且具有相
關性，它們之間的相關係數為 -0.80 (LF vs. RL)，-0.73 (LF vs. RW) 與 0.83 (RL 
vs. RW) (表二)。 比較高的 LF，表示具有較低的耐鹽性。這些草種的耐鹽性程
度依序遞減排列為：D. spicata > S. airoide > C. dactylon = Z. japonica > S. 
cryptandrus > Bu. dactyloides > B. curtipendula.(圖一) 

 
葉汁滲透壓的增加會導致耐鹽性的增加，各草種的滲透壓都維持在水耕液的

滲透壓之上，表示有滲透壓之調整（圖二）。對鹽較敏感的草種，有偏高的葉汁

滲透壓，其中在 300 mM 鹽濃度的 Bo. curtipendula、以及在 500 mM 鹽濃度的
Bu. Dactyloides 和 S. crytandrus，都超過了葉汁滲透壓 3000 mOsmol kg-1（對照

海水的滲透壓大約在 1000 mOsmol kg-1）。相對的，D. spicata 與 S. airoides 的
葉汁滲透壓都維持在 500 mOsmol kg-1 範圍內，十分接近水耕液的滲透壓。而中

度耐鹽的草種 C. dactylon 與 Z. japonica，其葉汁滲透壓則屬於中間值。 
 
至於葉汁 Cl- 與 Na+ 的變化，則隨著鹽濃度的增加而增加（圖三），草種

之間的關係是與葉汁滲透壓一致，其中葉汁滲透壓與 Na+ 及 Cl-的相關係數分別

是 0.90及 0.92。在 400 mM 鹽濃度，Bo. curtipendula 的葉汁 Cl- 與 Na+ 分別超

過 3000 mM 與 3500 mM。而在 Buchloe¨ dactyloides 與 S. crytandrus 的葉汁
中，Cl- 與 Na+的濃度也都比水耕液高出許多。在 500 mM 鹽濃度中，Bu. 
Dactyloides的葉汁 Cl- 濃度是 1644 mM，而 S. crytandrus 的葉汁中 Cl- 濃度是

1749 mM。然而在 500 mM 鹽濃度的 Bo. curtipendula，以及 600 mM 鹽濃度的
Bu. dactyloides與 S. crytandrus不能進行取樣，是因為葉片組織百分之百枯死所
導致。相對地，D. spicata、S. airoides、C. dactylon與 Z. japonica 的葉汁 Cl- 與 
Na+ 濃度接近水耕液的濃度。D. spicata 與 S. airoides的葉汁 Cl- 濃度則維持在

比水耕液低的程度。 
 
葉子鹽腺的 Cl- 與 Na+ 分泌物比率依序地檢排列為：D. spicata > S. airoides 

>C. dactylon = Z. japonica > S. crytandrus = Bo. curtipendula = Bu. dactyloides (圖
四)。葉子鹽腺的分泌物比率與耐鹽性指標 LF和 RL是呈現顯著相關的，而與葉
汁 Cl-、Na+ 濃度及滲透壓是呈負相關（表二）。 

 
在畫眉亞科植物的葉子中，不論是在葉表面或葉背面都發現鹽腺。葉表面的

鹽腺構造如圖五的電子顯微照所示，鹽腺位在葉面頂部成直線排列，而與氣孔的
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排列平行（圖五a）。在所有的草種中，鹽腺是以雙細胞組成及cap cell為基礎，
而在C. dactylon、D. spicata 及 Z.japonica 中更被許多papillae環繞（圖五d，五e，
五h）。除了D. spicata之外，鹽腺體位於葉子上表皮的頂部，呈現橫臥的位置構
造。由於D. spicata的構造微小，而且埋藏在細胞的基部，所以鹽腺構造呈現較
直立的狀態。 

 
全部的草種在300 mM 的 NaCl 濃度時，glycinebetaine的濃度都依耐鹽性程
度增加而增加。其中D. spicata相對於對照組有最高濃度的glycinebetaine（圖六）。
而glycinebetaine的濃度與 LF呈現負相關(r =-0.55)，而與RL呈正相關(r = 0.60，
表二)。雖然相關係數不高，但是與耐鹽指標之間呈顯著正相關。相對地，plorine 
與 LF 呈現正相關(r = 0.72)，而與 RL 呈負相關(r =-0.69，表二)，顯示與耐鹽
性指標呈現負相關的關係。 

討論 
本研究所使用的耐鹽性指標(LR，RL與 RW)，彼此間具有相當高的關聯性(表
二)，顯示它們對耐鹽性的相關性很高。在培養基中的相對根長度，已經被認為
是最準確的指標，例如在 red fescue (Festuca rubra L.)、perennial ryegrass(Lolium 
perenne L.)與 alkaligrass (Puccinellia distans L. Parl.)的族群，以及 creeping 
bentgrass (Agrostis palustris Huds.)。而栽培型的百慕達、creeping bentgrass 和 St. 
Augustinegrass [Stenotaphrum secundatum (Walt.) Kuntze]。耐鹽性草種(D. spicata、 
S. airoides、C. dactylon 和 Z. japonica)的根生長(RL和 RW)，在此實驗中是利用
鹽處理來控制。根在鹽水中生長的情況，可指出耐鹽的草種，包括百慕達、海雀

稗(Paspalum vaginatum Swartz.)、St. Augustinegrass 與 Sporobolus virginicus (L.) 
Kunth。因此認為在滲透壓與營養缺乏的情況下，增加根長使根部吸收面積增加
是一種合適的機制。 

 
長久以來，缺少滲透壓調節所造成的逆境，導致水上升的抑制以及生理上的

乾旱，被視為植物受到鹽害的主因。在鹽水的情況下時，每個草種中都具有完整

的滲透壓調節。至於對鹽敏感的草種 Bo. curtipendula 與 Bu.dactyloides，先前已
有多種草種在鹽逆境的狀況下，關於其滲透壓調節的討論。滲透壓的調節是植物

耐鹽性的一項重要機制。而淡土植物處於快速增加鹽度的地區之機制則至今未

知。 
 
  葉汁滲透壓與鹽離子為耐鹽機制最明顯的指標，與 LF、RL 和 RW 呈負相
關。當顯著水準達 0.01％ 時，其相關係數都在 0.7 或 0.7 以上 (表二)，表示
對畫眉亞科草而言，地上部的鹽離子排出能力對耐鹽機制是相當重要。在其他多

種草種中，地上部的鹽離子排出能力對耐鹽性的重要性已被指出。在 C3 型草種

中，相對於對鹽較敏感的草種 Kentucky bluegrass cvs. (Poa pratensis L.) 與 red 
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fescue cv. 而言，耐鹽性草種alkaligrass cv. Fults 與  red fescue cv. Dawson 
(Festuca rubra L. var. trichophylla Gaud.) 受限於的鈉離子累積。而在C4型草種

中，相對於對鹽較敏感的草種  Japanese lawngrass cv. Korean common 與 
centipedegrass cv. Common [Eremochloa ophiuroides (Munro) Hack.]而言，耐鹽性
草種   bermudagrass cv. Tifway (Cynodon dactylon x C. transvaalensis Burtt 
Davy)、Manilagrass cv. FC13521 [Zoysia matrella (L.) Merr.]、St. Augustinegrass 
與 seashore paspalum 則受限於鈉離子與氯離子的累積。 
 
在此研究中，對草而言，葉子的 Cl- 與 Na+ 的累積為一重要的功能，有助

於葉子的滲透壓調節。因此很明顯的，鹽離子為耐鹽性最主要的因素且最容易用

以形容畫眉亞科草的耐鹽性機制。 
 
葉鹽腺 Cl- 與 Na+ 的分泌物，與 LF和 RL、葉汁的 Cl-與 Na+濃度之間有很

高的相關係數。葉鹽腺的效率對於鹽離子調節與影響畫眉亞科的耐鹽性機制具有

相當大的重要性，可在全部草種裡發現類似鹽腺與鹽分泌物。即使在所有草種中

都有在表皮上發現相似鹽腺的 bicellular microhairs，但只在畫眉亞科裡發現鹽腺
的功能。這可能是因為 ultrastructural modification hypothesized 導致在 poaceae 
的鹽離子的解離。在腺體的基礎細胞中有一系列內陷的平行細胞膜。 

 
 一般來說在 100 到 200 mM的濃度之間時，植物的酵素系統的敏感度是很
相似。其中，耐鹽植物能夠將鹽離子累積在液泡裡，導致液泡體積增加到成熟植

物乾重的 90至 95%。在高鹽濃度情況下，有些比較小的有機溶質，例如
glycinebetaine、proline、polyols、以及 cyclitols，其濃度能夠維持在可以進行細
胞質滲透壓調節但卻不至於會被酵素抑制。表示 glycinebetaine與 proline可以在
植物體內進行區隔化，因此這兩種物質可以累積在植物體裡。 
 
 在此研究裡，中度到高度的鹽濃度下，所有的草種葉子的 Cl-與 Na+濃度皆

超過 200mM，所以需要液泡的分隔才得以存在。在全部草種裡，glycinebetaine
的含量隨鹽度增加而增加，其中最高的 D.spicata達到 62 mM。雖然大部分草種
在鹽度增加的情況下也會增加 proline，但並非全部草種都是如此，而 proline
含量最高只有達到 6 mM (Z.japonica)。glycinebetaine 與 proline 大部分在細胞
質裡，大約佔了 10%的細胞的體積，對於細胞質滲透壓調節的貢獻頗鉅。在耐鹽
性草種裡 D. spicata、S. airoides、C. dactylon與 Z. japonica(表三)裡，發現
Glycinebetaine 對細胞質滲透壓有貢獻。相反地，在全部草種裡可發現 proline的
貢獻。此外，在含鹽的情況下，glycinebetaine與 LF和 RL有正相關，而和 proline
的濃度是負相關。 
 
 此研究建議是利用glycinebetaine (但不含proline)來作為畫眉亞科草耐鹽的溶
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質。因為： 
(1) 玉米在突變時，如果缺少了glycinebetaine，則會使耐鹽能力降低， 
(2) 若施加外在的glycinebetaine可增加水稻的耐鹽性。 
(3) 根據許多研究顯示，proline的含量過高會導致植物受到傷害。 
 
此亞科有非常廣大的耐鹽範圍，從對鹽分比較敏感的B. curtipendula與 

B.dactyloides到屬於鹽土植物的D. spicata與S. airoides。耐鹽與葉汁的Cl-與Na+濃

度有很大的關係，也和鹽腺離子分泌物的比率有關係。此外，Glycinebetaine的累
積會導致耐鹽草種的細胞質進行滲透壓調整，因此也會影響到草種的耐鹽能力。 
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