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ตรวจเอกสาร 
 
 

2.1 ระบบนิเวศนการปลูกขาวในประเทศไทย 
 ระบบนิเวศนการปลูกขาวในประเทศไทยมีความแตกตางกันเนื่องจากมีความหลากหลาย
ของสภาพแวดลอมท้ังทางดานภูมิศาสตรและภูมิอากาศ การแบงระบบการปลูกขาวตามการจัดการ
น้ําในพื้นท่ีเพาะปลูก สามารถแบงออกไดเปน 4 ระบบ คือ ขาวไร (ไมมีน้ําท่ีผิวดิน) ขาวนาสวน
อาศัยน้ําฝน  หรืออาศัยน้ําชลประทาน (มีน้ําขัง 5 - 50 เซนติเมตร) และนาขาวน้ําลึกกับขาวข้ึนน้ํา (มี
น้ําขังลึกกวา 50 เซนติเมตร จนถึง 5 - 6 เมตร) (Bell and Seng, 2004; De Detta, 1981) ระดับ
การทวมขังของน้ําข้ึนอยูกับหลายปจจัยไดแก การเร่ิมตนและส้ินสุดของฤดูฝน ระยะเวลาในการตก
ของฝนในแตละคร้ัง และความรุนแรงของน้ําฝน นอกจากน้ีพื้นท่ีเพาะปลูกเองก็มีความแตกตางกัน
ไปตามลักษณะของภูมิประเทศ ผิวดิน ชนิดดิน และการระบายนํ้าไดของดิน ทําใหเกิดน้ําทวมขัง
หรือความแหงแลงไดในบางระยะการเจริญเติบโตของขาว (Bell and Seng, 2004; Zeigler and 

Puckridge, 1995) โดยท่ัวไปการปลูกขาวท่ีมีการขังน้ําจะตองการการขังน้ําประมาณ 15 - 20 
เซนติเมตรในชวง 1 - 2 เดือนแรกของการเพาะปลูก โดยเฉพาะนาดําจะมีการหวานกลาในแปลงเล็ก
ท่ีสามารถควบคุมระดับน้ําไดกอนจะถอนแยกไปปลูกในแปลงใหญท่ีมีการเตรียมดินสําหรับขัง
น้ําฝนท่ีจะตกประมาณเดือนกรกฎาคม - สิงหาคม  แตถาหากเกิดฝนท้ิงชวงการปลูกขาวก็ตองเล่ือน
ออกไป 

 เนื่องจากการปลูกขาวในประเทศไทยมีระดับน้ําในดินและการจัดการน้ําในพ้ืนท่ีเพาะปลูก
แตกตางกันจึงมีผลกระทบท่ีเกิดจากความแปรปรวนของระดับน้ําในดินตอรูปแบบและความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารซ่ึงเกิดจากการจํากัดของปจจัยตาง ๆ เชน ดินเค็ม (salinity) ดินดาง 
(alkalinity) ความเปนพิษของเหล็กและซัลไฟด (Fe and sulfide toxicity) (Ponnamperuma, 

1972) การขาดแคลนไนโตรเจนและฟอสฟอรัส (Bell et al., 2001)  และการมีธาตุบางตัวเชน 
เหล็ก ฟอสเฟต และซิลิเกตอยูในรูปท่ีไมเปนประโยชนในดินน้ําไมขัง (Ponnamperuma, 1975) 
เปนตน  นอกจากนี้ยังพบวาความแปรปรวนของระดับน้ําในดินนั้นไปลดกิจกรรมของรากทําใหการ
ดูดใชธาตุอาหารและการเจริญเติบโตของรากลดลง (Thang, 2006) เม่ือดินอยูในสภาพน้ําทวมขัง
ทําใหเกิดการเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีดิน สงผลใหคา pH ดินเปล่ียนแปลง ซ่ึงมีผลตอความ
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เปนประโยชนของธาตุอาหาร เชนเหล็ก ฟอสฟอรัส อะลูมินัม และซิลิเกต โดยมีการละลายออกมา
ในรูปท่ีเปนประโยชนมากข้ึน (Ponnamperuma, 1972; Tadano and Yoshida, 1978) และ
สามารถเคลื่อนยายโดยวิธีการแพร (diffusion) และการไหลเปนกลุมกอนพรอมกับน้ํา (mass 

flow) ไดดี (Marschner, 1995) อีกท้ังเม่ือรากอยูภายใตสภาพน้ําทวมขังจะเกิดการขาดออกซิเจน
ในดินอยางรุนแรงซ่ึงเปนปจจัยจํากัดการเจริญเติบโตของขาวเพราะขาวตองการออกซิเจนในการ
หายใจและการดูดธาตุอาหาร (Ponnamperuma, 1975)  ดังนั้นการทวมขังของน้ําในแปลงนาจึงมี
ผลตอความเปนประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ และปริมาณออกซิเจนในดินซ่ึงนําไปสูการปรับตัว
ทางสัณฐานวิทยาและประสิทธิภาพการดูดธาตุอาหารของขาว 
 
2.2 การเปล่ียนแปลงทางเคมีของดินเม่ือถูกน้ําขัง 
 เม่ือมีฝนตกมากและดินมีการระบายน้ําชามักเกิดน้ําทวมขัง กาซออกซิเจนในดินจึงถูกใช
หมดไปอยางรวดเร็วภายใน 1 – 2 วัน โดยกิจกรรมของจุลินทรียในดินท่ีใชกาซออกซิเจนในการ
เจริญเติบโต ทําใหดินขาดกาซออกซิเจนและมีปริมาณกาซคารบอนไดออกไซดท่ีสูงตลอดจนมี
ปริมาณของกาซเอทธิลีนมากข้ึน (Kennedy et al., 1992; Wiengweera et al., 1997) เนื่องจาก
การถายเทออกซิเจนจากบรรยากาศลงสูดินในสภาพน้ําขังนั้นเปนไปอยางเช่ืองชามาก โดยอัตราการ
แพรของกาซออกซิเจนผานน้ําจะชากวาอัตราการถายเทในสภาพอากาศถึงหม่ืนเทา (Armstrong 

and Drew, 2002; Wild, 1981) ทําใหกระบวนการทางเคมีและชีวเคมีในดินน้ําขังแตกตางกับดิน
ท่ีไมมีน้ําขังเปนอยางมาก 
  
2.2.1 การออกซิเดชันและรีดักชันในดิน  

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีท่ีสําคัญในดินสภาพน้ําขังมักเกี่ยวของกับปฏิกิริยา
ออกซิเดชันและรีดักชันหรือท่ีรวมเรียกวาปฏิกิริยารีดอกซ (redox reaction) การออกซิเดชันท่ี
สําคัญในดินซ่ึงทําใหมีการปลดปลอยอิเล็กตรอน เกิดจากการยอยสลายของอินทรียวัตถุโดย
กิจกรรมของจุลินทรีย จุลินทรียดินจะออกซิไดซคารบอนซ่ึงอยูในรูปอินทรียวัตถุเพื่อเปนพลังงาน
ในการเจริญเติบโตและในระหวางกระบวนการจะมีการถายทอดหรือปลดปลอยอิเล็กตรอนและ
โปรตอน (H+) ออกมา  ดังนั้นการออกซิเดชันของอินทรียวัตถุจึงเปนตัวใหอิเล็กตรอน (electron 

donor) ท่ีสําคัญในดิน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) การสลายตัวหรือ
การออกซิเดชันของอินทรียวัตถุจะเกิดข้ึนไดอยางตอเนื่องตองมีตัวรับอิเล็กตรอน (electron 

acceptor) ท่ีเกิดข้ึนจากปฏิกิริยา หรือเรียกวาปฏิกิริยารีดักชัน ซ่ึงการศึกษาปฏิกิริยาออกซิเดชัน-
รีดักชันรวมท้ังการวัดคา Eh (redox potential) พบวาในการยอยสลายอินทรียวัตถุในดินภายใต
สภาพน้ําขัง จุลินทรียดินจะเลือกใชไอออนหรือสารท่ีใชไดงายคือมีศักยไฟฟารีดักชันสูง ๆ กอน 
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(เชน O2, NO3
- และ MnO2) มาเปนตัวรับอิเล็กตรอน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and 

Reddy, 1978) เม่ือสารเหลานี้ถูกใชหมดไปเปนสวนใหญ จึงหันมาใชสารอ่ืน ๆ ท่ีมีศักยไฟฟา
ตํ่าลงมาเชน Fe(OH)3 เปนตัวรับอิเล็กตรอนตอไป  ซ่ึงทําใหคา Eh ของดินตํ่าลงมาอยูท่ีระดับ 0.20 
ถึง -0.20 V (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 1978) ซ่ึงโดยปกติแลวในดินจะมี Fe(III) ใน
ปริมาณท่ีมากจึงทําใหดินนาน้ําขังโดยท่ัวไปมีคาของ Eh อยูในชวงดังกลาวเปนเวลานานหรือตลอด
ระยะเวลาของการปลูกขาวในสภาพน้ําขัง อยางไรก็ตามในกรณีท่ีดินมีปริมาณของเหล็กไมเพียงพอ
หรือมีปจจัยอ่ืนเขามาเกี่ยวของ สภาพรีดักชันจะเพิ่มความรุนแรงข้ึน โดยท่ีจุลินทรียดินจะใชสารท่ีมี 
E0

7 (ศักยไฟฟามาตรฐานท่ี pH 7) ท่ีตํ่าถึงตํ่ามากเชน SO4
2-  และ CO2 มาเปนตัวรับอิเล็กตรอน ทํา

ให Eh ของดินตํ่ามากจนอาจเปนอันตรายตอตนขาวท่ีปลูก (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 
1978) 
 โดยท่ัวไปดินนาท่ีมี pH คอนขางเปนกรดแตเม่ือทําการขังน้ําจะเกิดการรีดักชันของ
สารประกอบตางๆ ทําให Eh ของดินลดลงอยางรวดเร็วภายใน 0 - 4 สัปดาหแรกของการขังน้ํา 
หลังจากนั้น Eh จะลดลงอยางชา ๆ และรักษาระดับคอนขางคงท่ีประมาณ 0.10 ถึง -0.10 V (ท่ี pH 
ใกล 7.0) ตลอดระยะเวลา 1 - 3 เดือนของการปลูกขาวในสภาพน้ําขัง (ไพบูลย 2546) อยางไรก็ตาม 
สภาพความรุนแรงของการรีดักชันและอัตราการลดลงของ Eh จะข้ึนอยูกับปจจัยตาง ๆ ท่ีสําคัญ 
ไดแก  
 1) ความเขมขนของกาซออกซิเจน   
 หากในดินยังมีกาซออกซิเจนพอเพียงสําหรับกิจกรรมของจุลินทรีย การรีดักชันของ
สารประกอบตาง ๆ จะไมเกิดข้ึน Eh ของดินจะมีคาสูง > 0.40 V แตถาหากกาซออกซิเจนถูกใช
หมดไป Eh จะลดตํ่าลง (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 1978) 

 2) ชนิดและปริมาณของอินทรียวัตถุ   
 ดินท่ีมีปริมาณอินทรียวัตถุสูงเม่ืออยูในสภาพน้ําขัง (ขาดออกซิเจน) จะสงเสริมใหสภาพ
รีดักชันของดินรุนแรงยิ่งข้ึน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) ท้ังนี้เนื่องจาก
กิจกรรมท่ีสูงเม่ือมีแหลงของพลังงาน (อินทรียวัตถุ) อยูสูง ทําใหมีการปลดปลอยอิเล็กตรอนออกมา
เปนจํานวนมาก จึงตองใชสารประกอบตาง ๆ ในดินเปนปริมาณมากในการรับอิเล็กตรอน ซ่ึงจะมี
ผลทําใหอัตราการลดลงของ Eh รวดเร็วยิ่งข้ึน นอกจากนั้นชนิดของอินทรียวัตถุก็มีอิทธิพลมาก
ดวย อินทรียวัตถุท่ียอยสลายไดงาย (เชน C/N ratio แคบ) จะยิ่งทําใหการลดลงของ Eh มีมาก
ยิ่งข้ึน (Ponnanperuma, 1978; Yamane, 1978) 
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3) ความเปนกรดเปนดางและอุณหภูมิ 

 เนื่องจากปฏิกิริยารีดอกซ ในดินน้ําขังเปนผลสืบเนื่องมาจากกิจกรรมของจุลินทรีย ดังนั้น
กิจกรรมจะมีมากหรือนอยเพียงไรยอมข้ึนอยูกับ pH และอุณหภูมิดิน ดินนาท่ัวไปในเขตรอนช้ืนมัก
มี pH เปนกรดอยางออนและอุณหภูมิอยูในชวง 25 - 30 องศาเซลเซียส ซ่ึงเปนสภาพท่ีปฏิกิริยารี
ดอกซดําเนินไปไดดี (Yamane, 1978) แตในดินบางประเภทท่ีมีความเปนกรดจัดเชนดิน acid 

sulfate กิจกรรมของจุลินทรียจะเปนไปอยางเช่ืองชามาก อัตราการลดลงของ Eh จึงมีนอยมากหรือ
เกือบจะไมลดลงเลย ถึงแมวาจะมีการขังน้ําในดินดังกลาวเปนเวลานาน (Cho and 
Ponnamperuma, 1971) 
 4) ชนิดและปริมาณของตัวรับอิเล็กตรอน 

 ชนิดและปริมาณของสารที่ทําหนาท่ีเปนตัวรับอิเล็กตรอนมีบทบาทสําคัญมากในการรักษา
ระดับหรือยับยั้งการลดลงของ Eh เชนถามี NO3

- และ MnO2 เปนสารท่ีมีศักยไฟฟารีดักชัน
มาตรฐาน (E0) คอนขางสูงอยูเปนจํานวนมาก จะสามารถยับยั้งอัตราการลดลงของ Eh ของดินได
เปนเวลานาน (ไพบูลย 2546) ตัวรับอิเล็กตรอนท่ีสําคัญมากคือสารประกอบพวก Fe (III) ซ่ึง
ถึงแมวาคร่ึงปฏิกิริยาของ Fe3+/Fe2+ จะมี E0 ท่ีตํ่ากวาเม่ือเปรียบเทียบกับระบบของ NO3

- และ 

MnO2 แตจากการศึกษาพบวา Fe3+ มีปริมาณท่ีสูงมากเม่ือเปรียบเทียบกับสารท้ังสองดังกลาว 
ดังนั้นสารประกอบพวกเหล็กจะมีบทบาทสําคัญในการควบคุมการลดลงของ Eh โดยจะรักษา
ระดับของ Eh ในชวง 0.10 ถึง -0.20 V ไดเปนเวลานาน โดยเฉพาะอยางยิ่งในดินท่ีมีอินทรียวัตถุไม
สูงมากนัก Eh ของดินจะอยูในชวงดังกลาวไดมากกวา 120 วันตลอดระยะเวลาการเจริญเติบโตของ
ขาวท่ีปลูกแบบน้ําทวมขัง สภาพรีดักชันของดินในระยะน้ีถือวาคอนขางเหมาะสมตอคุณสมบัติทาง
เคมีและการเปนประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ อีกดวย (Ponnanperuma, 1978; Patrick and 
Reddy, 1978; Yamane, 1978) 
 หลังจากท่ีสารประกอบ Fe (III) ถูกใชหมดไปจะดวยสาเหตุใดก็ตามเชนในกรณีของดินมี
ปริมาณของเหล็กตํ่า ดินมีอินทรียวัตถุสูงเกินไปรวมท้ังมีการขังน้ําเปนเวลานาน สภาพรีดักชันของ
ดินจะเขาข้ันรุนแรง โดยท่ีจุลินทรียดินบางพวกจะใช SO4

2-, CO2 และ H2 เปนตัวรับอิเล็กตรอน 
เม่ือสารเหลานี้ถูกรีดิวซจะทําใหเกิดการสะสมของ S2-, H2S และ CH4 จนอาจเปนอันตรายตอตน
ขาวและกอใหเกิดมลพิษตอส่ิงแวดลอม (Tadano and Yoshida, 1978; Ponnamperuma, 1972; 

ไพบูลย 2546) 
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2.2.2 ความเปนประโยชนของธาตุอาหารในดินน้ําขัง  

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีของดินในสภาพนํ้าขังมีอิทธิพลอยางมากตอความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ ตลอดจนการสูญเสียและการเปนพิษของธาตุอาหารบางชนิด ท่ี
สําคัญคือ 

 1) ความเปนประโยชนของฟอสฟอรัส 

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีของดินในสภาพนํ้าขังมีอิทธิพลอยางมากตอความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ โดยเฉพาะฟอสฟอรัส ซ่ึงเปนธาตุอาหารหลักท่ีมีความสําคัญตอ
การเจริญเติบโตและการสรางผลผลิตของพืชเนื่องจากธาตุฟอสฟอรัสมีบทบาทสําคัญท่ีเกี่ยวของกับ
พลังงานในพืช เชนเปนองคประกอบของ ADP และ ATP (adenosine di- and triphosphate), 
NAD, NADPH และยังมีหนาท่ีเกี่ยวของกับหนวยของพันธุกรรม (DNA และ RNA) รวมท้ัง
เนื้อเยื่อของเซลล (phospholipids) ในดินน้ําไมขังพบวา 80 % ของฟอสฟอรัสท่ีใสลงในดินเปน
ฟอสฟอรัสท่ีไมเคล่ือนยายและไมเปนประโยชนตอพืชเพราะถูกดูดซับ ตกตะกอน หรือเปล่ียนรูป
ไปเปนอินทรียสาร (Schachtman et al., 1998) โดยสวนใหญจะอยูในรูปของเหล็ก (III) และ
อะลูมินัมฟอสเฟต แตเม่ือมีการขังน้ํา เหล็ก (III) ฟอสเฟต จะถูกรีดิวซใหกลายเปนเหล็ก (II) 

ฟอสเฟต ซ่ึงละลายน้ําไดงาย สวนอะลูมินัมฟอสเฟตก็จะละลายไดดีข้ึนเนื่องจากมี pH สูงข้ึนเม่ือมี
การขังน้ํา (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) นอกจากนั้นในดินท่ีเปนดางซ่ึง
ฟอสฟอรัสสวนใหญจะอยูในรูปของแคลเซียมฟอสเฟต ฟอสฟอรัสในรูปดังกลาวจะละลายไดดีข้ึน
เม่ือดินอยูในสภาพน้ําขัง อันเนื่องจากการลดลงของ pH ภายใตอิทธิพลของคารบอนไดออกไซดท่ี
เพิ่มข้ึน (Ponnanperuma, 1972) 

เม่ือดินถูกน้ําขังจะมีคา Eh ตํ่า ซ่ึงเพิ่มความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสรวมกับหลาย
ปจจัย ไดแก ก) การรีดักชันของ ferric phosphates ไปเปน ferrous compounds ท่ีละลายได
ดีกวา และยังเปนแหลงของฟอสฟอรัสท่ีเปนประโยชนสําหรับขาวอีกดวย (Ponnamperuma, 

1978) ข) การปลดปลอยฟอสเฟตที่ถูกยึดไว และฟอสเฟตที่จับกับเหล็กและแมงกานีสออกไซด
จากการรีดักชันในดิน (Ponnanperuma, 1972) ค) การเพิ่ม pH ในดินกรด (Patrick and Reddy, 

1978) ง) การไมดูดซับ (desorption) เนื่องจากเกิดการรีดักชันของเหล็ก (III) ออกไซด 
(Ponnanperuma, 1972) จ) การไมถูกดินเหนียวและอะลูมินัมออกไซดดูดซับเนื่องจาก pH 
เพิ่มข้ึน (Patrick and Reddy, 1978) และ ฉ) การทําใหฟอสเฟตในดินละลายไดดวยกรดอนินท
รีย (Kirk and Du, 1997) 

 ความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสในดินจะเพิ่มสูงสุดในระยะเวลา 1 - 2 เดือนแรก
หลังจากการขังน้ํา ซ่ึงฟอสฟอรัสจะอยูในรูป H2PO4

- และ HPO4
2- ท่ีพืชดูดใชไดงาย หลังจากนั้น
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ปริมาณจะลดลงเนื่องจากปฏิกิริยาตกตะกอนกับเหล็กและแคทไอออนอื่น ๆ เม่ือดินมี pH ใกลเปน
กลาง อัตราการเพิ่มข้ึนและลดลงของฟอสฟอรัสดังกลาวจะข้ึนอยูกับสมบัติของดินแตละชนิด 
โดยเฉพาะอยางยิ่งความเปนกรดเปนดาง ปริมาณอินทรีวัตถุและเหล็กในดิน Ponnamperuma 

(1972) ไดศึกษาความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสในดินชนิดตาง ๆ หลังจากท่ีมีการขังน้ํา พบวา 
ความเปนประโยชนและการละลายน้ําไดของฟอสฟอรัสจะมีมากท่ีสุดในดินทรายแคลคาเรียส 
(calcareous) ท่ีมีปริมาณเหล็กตํ่า  สวนในดินทรายท่ีเปนกรดและมีเหล็กตํ่า ฟอสฟอรัสจะละลาย
ไดปานกลาง การละลายของฟอสฟอรัสจะมีตํ่าสุดในดินเหนียวท่ีเปนกรดและมีปริมาณเหล็กสูง 
 
 2) การเปล่ียนแปลงของไนโตรเจน 

 การเปล่ียนแปลงของไนโตรเจนในดินสภาพน้ําขังเกี่ยวของกับกระบวนการทางชีวเคมี โดย
กิจกรรมของจุลินทรียโดยตรง การเปล่ียนแปลงท่ีสําคัญไดแกการสูญเสีย NO3

--N อยางรวดเร็ว
ภายใน 2 - 3 วันแรกของการขังน้ําอันเนื่องมาจากกิจกรรมของจุลินทรียท่ีนํา NO3

- มาเปนตัวรับ
อิเล็กตรอน โดย NO3

- จะถูกรีดิวซใหกลายเปน NO2
- และกาซไนโตรเจน (เชน N2O, NO, N2) 

และสูญหายไปจากดิน โดยกระบวนการท่ีเรียกวา denitrification (Patrick and Reddy, 1978) 
และการเปล่ียนแปลงท่ีสําคัญอีกประการหนึ่งคือ การสะสมของ NH4

+-N ซ่ึงการสะสมไนโตรเจน
ในรูปของ NH4

+ (NH4
+-N) ในดินนาสภาพน้ําขังจะมีแนวโนมท่ีสูงข้ึน ท้ังนี้เปนเพราะวาการ

สลายตัวของอินทรียวัตถุโดยกิจกรรมของจุลินทรียในสภาพดังกลาวจะหยุดลงเม่ือส้ินสุด
กระบวนการ ammonification ซ่ึงจะปลดปลอย NH4

+ ออกมาและคงสถานะไวไดในสภาพ
รีดักชัน (Patrick and Reddy, 1978) สวนการออกซิไดซ NH4

+  ใหกลายเปน NO3
- โดย

กระบวนการ nitrification จะไมเกิดข้ึนเพราะปฏิกิริยาดังกลาวดําเนินการโดยจุลินทรียท่ีตองใช
ออกซิเจนเทานั้นเปนตัวรับอิเล็กตรอน ดังนั้นการสลายตัวของอินทรียวัตุในสภาพน้ําขัง จึงสงเสริม
ใหเกิดการสะสมของ NH4

+-N ข้ึนได (Patrick and Reddy, 1978; Ponnamperuma, 1972)  
 
 3) การเปล่ียนแปลงของเหล็กและแคทไอออนอ่ืน ๆ 

 ดินในสภาพน้ําขังจะมี Fe2+ สะสมอยูในสารละลายดินเปนปริมาณท่ีมาก อันเนื่องมาจาก
กระบวนการรีดักชันของสารประกอบพวกเหล็ก (III) ลักษณะการเพ่ิมข้ึนและลดลงของ Fe2+ จะ
คลายคลึงกับการเปลี่ยนแปลงของฟอสฟอรัส (Tadano and Yoshida, 1978; Patrick and 

Reddy, 1978) โดยท่ี Fe2+ จะเพิ่มข้ึนสูงสุดประมาณ 1 - 2 เดือนหลังการขังน้ํา หลังจากนั้นปริมาณ
จะลดลงและรักษาระดับคงท่ีประมาณ 50 - 100 ppm ท้ังนี้ข้ึนอยูกับปริมาณของเหล็กท้ังหมดท่ีอยู
ในดิน  อินทรียวัตถุและชนิดหรือปริมาณของสารประกอบอื่น ๆ ท่ีเปนตัวรับอิเล็กตรอน ซ่ึงการ
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เปล่ียนแปลงของ Mn2+ ก็มีลักษณะเดียวกันกับ Fe2+ เชนกัน (Patrick et al., 1985; 
Ponnamperuma, 1972) 
 สําหรับแคทไอออนตัวอ่ืน ๆ ท่ีสําคัญเชน K+, Ca2+ และ Mg2+ ในสารละลายดินก็เพิ่มข้ึน
ดวยเชนเดียวกัน ท้ังนี้เนื่องจากกระบวนการแลกเปล่ียนของแคทไอออนโดยท่ี Fe2+ และ Mn2+ ท่ี
เกิดข้ึนมาก อันเนื่องมาจากกระบวนการรีดักชันจะไปไลท่ีแคทไอออนตาง ๆ บนผิวคอลลอยดให
ออกมาอยูในสารละลายเพิ่มข้ึน (Patrick and Reddy, 1978) นอกจากนั้นความสามารถในการ
ละลายตัวของแคทไอออนดังกลาวจะเพิ่มข้ึนดวย อันเนื่องจากอิทธิพลของคารบอนไดออกไซดท่ี
เพิ่มข้ึนเม่ือมีการขังน้ํา  สวน silica ซ่ึงมีบทบาทตอการเจริญเติบโตของขาวจะมีปริมาณเพิ่มข้ึนใน
สารละลายดิน เนื่องจากกระบวนการรีดักชันของสารประกอบเหล็กซ่ึงจัดอยูในรูป Fe-Si-P 

complex ทําใหเกิดการปลดปลอย Si ออกมาในระหวางกระบวนการ สวนการเพ่ิมข้ึนของ pH จะ
มีอิทธิพลนอยมากตอการละลายตัวของ Si (Ponnamperuma, 1972) อิทธิพลท่ีสําคัญอีกประการ
หนึ่งของดินน้ําขังคือการลดความเปนพิษของอะลูมินัมในดินกรด (จัด) ความเปนพิษดังกลาวจะ
ลดลงไดเม่ือมีการขังน้ําอันเนื่องจากการเพิ่มข้ึนของ pH (Ponnamperuma, 1978; Tanado and 

Yoshida, 1978; ไพบูลย 2546) 
 
2.3 การปรับตัวของพืชตอสภาพน้ําขัง 
 ในดินปกติท่ีมีการระบายนํ้าดีจะมีปริมาณชองอากาศอยูในดินประมาณ 25 % ของปริมาตร
ดินท้ังหมดแตเม่ือดินถูกน้ําทวมขัง น้ําจะเขาไปแทนท่ีชองวางในดินทําใหกาซออกซิเจนหมดไป
อยางรวดเร็วโดยกิจกรรมของจุลินทรียดิน อีกท้ังอัตราการแพรของออกซิเจนในน้ํายังชากวาใน
บรรยากาศถึงหนึ่งหม่ืนเทา (Aemstrong and Drew, 2002; Wild, 1981) ทําใหกระบวนการทาง
เคมีและชีวเคมีในดินน้ําขังแตกตางจากดินน้ําไมขังเปนอยางมากท้ังในดานการขาดออกซิเจน การมี
ปริมาณกาซ ethylene ท่ีสูง (Kenedy et al., 1992; Wiengweera et al., 1997) รวมไปถึงความ
เปนประโยชนของธาตุอาหารที่สูงข้ึน เชนฟอสฟอรัส และการสะสมของ S2-, H2S และ CH4 ซ่ึง
อาจเปนอันตรายตอตนขาว  ดังนั้นพืชท่ีไดรับสภาพน้ําทวมขังจึงมีการปรับตัวเพื่อหาออกซิเจนจาก
แหลงอ่ืนเพื่อใชในการหายใจและปรับกระบวนการ metabolism พืชท่ีปรับตัวไดก็สามารถอยูรอด
ไดเปนระยะเวลานาน สวนพืชท่ีไมสามารถปรับตัวไดก็จะแสดงอาการบาดเจ็บและตายไปในที่สุด 
การแสดงออกของพืชตอสภาพน้ําทวมขังนั้นมีความแตกตางกันไปตามชนิดพืช สภาพแวดลอมท่ี
ข้ึนอยูและลักษณะนิสัยการเจริญเติบโตของพืช (Colmer, 2003a) ซ่ึงสามารถแบงออกไดเปนพืช
บก (non-wetland plant) และพืชน้ํา (wetland plant)  
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2.3.1 พืชบก 

 โดยท่ัวไปพืชบกไมทนทานตอสภาพนํ้าขัง จะสามารถอยูรอดภายใตสภาพขาดออกซิเจน
ไดเปนระยะเวลาชั่วโมงถึงเปนวัน หลังจากนั้นความสามารถก็จะเส่ือมถอยลงไป (Drew, 1983) 
เนื่องจากรากพืชไมไดรับสภาพขาดออกซิเจนอยางเฉียบพลัน แตจะมีการเปล่ียนแปลงจากมี
ออกซิเจน  (normoxia) ไปเปนกึ่งขาดออกซิเจน  (hypoxia) และไปสูสภาพขาดออกซิเจน 
(anoxia) จึงทําใหพืชมีการปรับตัวตอสภาพดังกลาวกอนจะถึงข้ันตาย (Drew, 1997; Mustroph 

and Albrecht, 2003) พืชท่ีไมสามารถปรับตัวไดก็จะเกิดการบาดเจ็บข้ึนท้ังในรากและตน 

 การขาดออกซิเจนทําใหเกิดการเปล่ียนแปลงการ metabolism ของรากและจุลินทรียดิน 
การขาดออกซิเจนอาจไมไดเปนปจจัยท่ีทําใหเกิดการบาดเจ็บโดยตรงแตผลขางเคียงท่ีเกิดข้ึนก็ทํา
ใหเกิดความเสียหายแกรากได มี 3 กลไกท่ีทําใหเกิดการบาดเจ็บแกรากพืชในดินน้ําขังไดแก 
1) การขาดออกซิเจนจะจํากัดการหายใจโดยใชออกซิเจน ทําใหขาด ATP ท่ีจะขับเคล่ือนการ  
metabolism ในราก ทําใหขาดสารต้ังตนท่ีจะใชในกระบวนการอื่น ๆ ตอไป 

2) เกิดการสะสมสารพิษข้ึนในดินขาดออกซิเจน เชนกรดอินทรีย NO2
-, Mn2+, Fe2+  และ H2S 

3) เกิดการสะสมสารพิษท่ีผลิตจากกระบวนการ metabolism ของรากภายใตสภาพขาดออกซิเจน 
เชน acetaldehyde และ ethanol 

 การหายใจในสภาพขาดออกซิเจนจะผลิต ATP ออกมาไมเพียงพอตอการเจริญเติบโตและ
การคงสภาพของเซลล ทําใหพืชท่ีไมทนทานตอน้ําขังนั้นสามารถอยูรอดตอไปไดเปนระยะเวลา
ส้ันๆ โดยการนํา ATP กลับมาใชใหม (Drew, 1997; Drew, 1983) เพียง 0.5 - 3 ช่ัวโมง ใน tap 

root ของฝาย (Gossypium hirsutum) (Drew, 1983) รากหลายชนิดมีการตอบสนองตอการมี 
O2 partial pressure ตํ่าท่ีแตกตางกัน เชนในขาวสาลีมีการเพิ่มจํานวนรากบริเวณขอ (nodal 

roots) เม่ือปลูกในสารละลายท่ีไมใสอากาศ แตไมพบการเปล่ียนแปลงของ seminal roots 

(Wiengweera et al., 1997) Trought and Drew (1980) รายงานวา seminal roots ของขาว
สาลีท่ีปลูกในสารละลายปลอดออกซิเจนมีการตายและรากบริเวณขอมีความออนแอตอการขาด
ออกซิเจนอยางรุนแรง 
 นอกจากสภาพน้ําขังจะสรางความเสียหายแกรากพืชท่ีไมทนทานแลวยังมีผลกระทบตอตน
หรือสวนเหนือดินดวย เนื่องจากรากไมสามารถสงสารสังเคราะหตาง ๆ ไปสูตนไดเพียงพอ เชน น้ํา
, phytohormone, nutrient ions หรือมีการสงสารผิดปกติสูตน เชน สารพิษท่ีเกิดจากดินขาด
ออกซิเจน  หรือสารพิษจากกระบวนการ metabolism ของรากเอง มีกลไกท่ีเกิดข้ึนจากน้ําทวมขังท่ี
ทําใหเกิดการบาดเจ็บตอตนหลายประการ (Drew, 1983) ไดแก 
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1) การลดการนําเขาของน้ํา ทําใหเกิดการขาดนํ้ามีผลทําใหเกิดการเหี่ยวของใบและปากใบ
ปด สงผลตอประสิทธิภาพการสังเคราะหแสงท่ีลดลง 

2) การเปล่ียนแปลงการผลิต phytohormones ของราก ทําใหมีการเปล่ียนแปลงสมดุล
หรือความเขมขนของ phytohormones ซ่ึงการเปลี่ยนแปลงนี้อาจเปนผลกระทบจากการขาดน้ํา
ดวย มีผลทําใหยับยั้งการเจริญเติบโต เกิดการแกของใบท่ีเร็วข้ึนและมีผลตอการปดของปากใบดวย 

3) การลดลงของพลังงานท่ีตองใชประจุเพื่อการเคล่ือนยายในราก ทําใหเกิดการขาดธาตุ
อาหาร  และการเปล่ียนแปลงสมดุลหรือความเขมขนของ phytohormones อีกดวย และยังมีผลตอ
การยับยั้งการเจริญเติบโตและเกิดการแกของใบ  

4) การสะสมสารพิษท่ีเกิดจากดินหรือในรากที่อยูในสภาพขาดออกซิเจน ทําใหใบเหลือง 
(leaf chlorosis) เซลลยอยสลายตัว (cell lysis) และไมมีน้ํา (desiccation) 

 ซ่ึงจะเห็นวาการเจริญเติบโตท่ีลดลง การปดของปากใบ การเหี่ยวของใบ การแกเร็วของใบ  
หรือเซลลยอยสลายตัวลวนเปนอาการท่ีเกิดข้ึนท่ีสวนเหนือดินท่ีมีสาเหตุมาจากความผิดปกติของ
รากและดินท่ีถูกน้ําทวมขังท้ังส้ิน 
 
2.3.2 พืชน้ํา 
 ในกลุมพืชท่ีอยูในสภาพแวดลอมท่ีเปน aquatic, wetland หรือ flood-prone นั้นตางมี
ความสามารถในการปรับตัวใหอยูรอดภายใตสภาพขาดออกซิเจนได (Colmer, 2003a) โดยพชืท่ีมี
ความทนทานจะสามารถอยูรอดไดในสภาพขาดออกซิเจนเปนระยะเวลานาน  เชน  หญา 
Deschampsia aespitosa และ Molinia caerula สามารถทนน้ําขังได 8 วัน Schoenoplectus 

lacustris, S. tabernaemontani, Typha angustifolia, Phragmites auatralis และ Iris 

pseudacorus สามารถทนได 1 เดือนข้ึนไป Scirpus mavitima สามารถทนได 2 เดือนข้ึนไป 
(Crawford, 1982) ความทนทานตอน้ําขังของพืชน้ํานั้นมีกลไกท่ีพัฒนาข้ึนมาหลายแบบ คือ 

1) การสรางโพรงอากาศ (aerenchyma formation) การปรับตัวท่ีสําคัญของพืชน้ําตอ
สภาพน้ําขัง คือการสรางโพรงอากาศ โดยโพรงอากาศในรากจะทําใหมีความตานทานภายในราก
ตํ่าลงเพื่อสงเสริมใหมีออกซิเจนจากช้ันบรรยากาศลงไปสูปลายรากไดมากข้ึน (Armstrong and 

Drew, 2002; Colmer, 2003b) โพรงอากาศถูกสรางข้ึนท่ัวท้ังภายในสวนของพืช ยกเวนในสวน
ของ meristem, vascular bundles, sclerenchyma และเนื้อเยื่อสวนท่ีใชปกคลุม (Evans, 

2003) โพรงอากาศในสวนรากน้ันสรางข้ึนในสวนของ cortex บริเวณหลังของ apical meristem 

(Evans, 2003; Malik et al., 2003) โพรงอากาศเกิดข้ึนได 2 แบบคือโพรงอากาศแบบ 
shizogenous และโพรงอากาศแบบ lysigenous (Vartapetian and Jackson, 1997; Evans, 
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2003; Videmsek et al., 2006) โดยโพรงอากาศแบบ shizogenous เกิดจากการแยกตัวของ
เนื้อเยื่อในชวงท่ีกําลังพัฒนาและโพรงอากาศแบบ lysigenous สรางจากการยอยสลายเซลล โพรง
อากาศแบบ lysigenous สามารถพัฒนาใหเกิดข้ึนไดท้ังในรากแกและรากใหมท่ีเพิ่งเกิด แตในราก
แกจะพัฒนาโพรงอากาศไดความจุนอยกวา (Thomson et al., 1990) นอกจากการจัดหาอากาศ
แลว โพรงอากาศแบบ lysigenous ยังลดจํานวนเซลลท่ีตองใชออกซิเจนลงอีกดวย (Vartapetian 
and Jackson, 1997; Sauter, 2000)  
 การสรางโพรงอากาศมีความสัมพันธในทางบวกกับการเพิ่มความพรุนราก (Insalud, 

2006) ซ่ึงสอดคลองกับ Malik et al. (2003) ท่ีรายงานวาความพรุนของรากเพ่ิมข้ึนเม่ือมีการ
สรางโพรงอากาศไปตลอดท้ังความยาวรากและ Purnobasuki และ Suzuki (2004) ยังพบวาความ
พรุนรากจะเพิ่มข้ึนอยางรวดเร็วในชวงระหวาง 0 ถึง 10 มิลลิเมตร จากปลายราก การมีความพรุน
รากสูงนั้นเปนลักษณะหนึ่งของพืชท่ีปรับตัวเพื่อเจริญเติบโตในสภาพขาดออกซิเจนเพราะชวยใหมี
การเคล่ือนยายแกสเกิดข้ึนภายในราก (Justin and Armstrong, 1987) ความพรุนของรากน้ันมี
ความแตกตางกันหลายประการ คือ ก) มีความแตกตางในรากแตละชนิด เชน ขาวสาลี มีความพรุน
รากเปน 3 % ใน seminal root, 15 % ใน nodal root (Thomson et al., 1990) และ 22 % ใน 
adventitious roots (McDonald et al., 2001) ข) มีความแตกตางกันตามความยาวราก เชน ขาว
มีความพรุน 9 % ท่ีปลายรากและ 45 % ท่ีโคนราก (Colmer, 2003b) และ ค) มีความแตกตางกัน
ในแตละชนิดพืช ในพืชบก เชน ขาวสาลี 13 - 22 %, ขาวบารเลย 16 %, ขาวโพด 13 % ในพืชน้ํา 
เชนขาว 32 - 45 %, Typha domingensis 28 - 34 %, Phragmites australis 52 %, Juncus 

effuses 36 - 45 % และ Carex acuta 22 % เปนตน (Colmer, 2003b) 

 2) การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน (barrier to radial oxygen loss 

formation) ในรากแขนง (adventitious root) ของพืชน้ําหลายชนิดมีการสรางผนังกั้นการร่ัวไหล
ของออกซิเจน (Colmer, 2003b) ในสวนโคนรากซ่ึงสงเสริมใหมีการแพรของออกซิเจนไปสู
ปลายราก ลดการสูญเสียออกซิเจนออกไปตามรัศมีราก และทําใหรากสามารถหยั่งลึกลงไปในดิน
หรือสวนท่ีขาดออกซิเจนได (Armstrong, 1979) โดยท่ีในรากของพืชน้ํามีการสะสมสารจําพวกซู
เบอรินท่ีผนังเซลลของช้ัน hypodermis และ/หรือมีช้ัน exodermis ท่ีหนาขึ้นซ่ึงลักษณะดังกลาว
ยังชวยสงเสริมใหรากมีปริมาตรของโพรงอากาศมากข้ึนอีกดวย (Seago et al., 1999, 2000) อีก
ท้ังยังพบวาการขาดออกซิเจนยังกระตุนใหเกิดการหนาข้ึนของผนังเซลลช้ัน exodermis ในราก
ของ Carex remota (Moog and Janiesch, 1990) 

 3) การสรางรากแขนง (adventitious roots) ท่ีบริเวณใกลผิวดินซ่ึงมีปริมาณออกซิเจน
มากกวาใตดิน (Jackson and Drew, 1984)  
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 4) ตนกลาและตนแกในพืชหลายชนิดมีความสามารถในการเรงใหมีการยืดขยายสวนของ
ตนไดเร็วข้ึนเม่ือถูกน้ําทวม (Sauter, 2000) ทําใหพืชไดสัมผัสกับบรรยากาศและมีการแลกเปล่ียน
อากาศผานทางชองทางท่ีเรียกวาโพรงอากาศ  

5) พืชสามารถหลีกเล่ียงสภาพก่ึงขาดออกซิเจน (hypoxia) โดยการปรับวงจรชีวิต เชน 
เวลาการฟุงของเมล็ด (Crawford and Brändle, 1996)  

6) การเปล่ียนแปลง metabolism เพื่อการอยูรอดในระยะเวลาส้ัน ๆ ในสภาพขาด
ออกซิเจน โดยเฉพาะอยางยิ่งจะเกิดกระบวนการหมัก glycolysis และ alcohol ท่ีเพิ่มข้ึน ทําให
สามารถสรางพลังงานไดมากพอสําหรับพืชเพื่อใหมีชีวิตรอดไดหลายวัน (Setter et al., 1997) 

 7) การสะสมคารโบไฮเดรตในเนื้อเยื่อนั้นสัมพันธกับการทนทานตอสภาพน้ําทวมขัง ซ่ึง
เปนการสงสารต้ังตนไปใชในการ metabolism (Setter et al., 1997; Vartapetian and 

Jackson, 1997) พันธุท่ีมีความสามารถในการรักษาคารโบไฮเดรตไดมากกวาก็จะสามารถอยูรอด
ไดนานกวาพันธุท่ีรักษาไดนอย การสะสมคารโบไฮเดรตข้ึนอยูกับการสังเคราะหแสงภายใตความ
เขมแสงตํ่า พันธุท่ีทนทานจะมีการสังเคราะหแสงไดดีกวาพันธุท่ีไมทนทาน (Setter et al., 1997) 

8) การปรับตัวของพืชตอการดูดธาตุอาหารเชนการลดการสรางน้ําหนักรากเพื่อชวยลดการ 
metabolism และลดความตองการออกซิเจนของราก (Voesenek et al., 1989; Naidoo and 

Naidoo, 1992, Joly, 1994) และการลดสัดสวนรากตอตน (Rubio et al., 1995, Loreti and 

Oesterheld, 1996) ลักษณะดังกลาวพบใน Paspalum dilatatum ซ่ึงเปนหญาชนิดหนึ่งท่ี
เจริญเติบโตไดดีในสภาพน้ําทวมขังท่ีประเทศอารเจนตินา (Rubio et al., 1995) ซ่ึงการลด
สัดสวนรากตอตนเม่ือถูกน้ําทวมขังของหญา Paspalum dilatatum มีผลตอความเขมขนธาตุ
อาหารในเนื้อเยื่อพืชถาหากพืชมีอัตราการดูดธาตุอาหารเทาเดิม เพื่อท่ีจะรักษาปริมาณธาตุอาหารให
เพียงพอกับความตองการจึงตองมีการเพิ่มอัตราการดูดธาตุอาหารตอหนวยน้ําหนักแหงรากข้ึน 
(Rubio et al., 1997) การปรับตัวอีกประการหนึ่งของพืชตอน้ําทวมขังคือการเพิ่มการดูด
ฟอสฟอรัสซ่ึงตรงขามกับการมีน้ําหนักท่ีนอยลงของสวนท่ีเจริญเติบโตอยูใตดิน การดูดฟอสฟอรัส
ท่ีมากข้ึนนี้เกิดจากความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสเพิ่มข้ึนเม่ือดินถูกน้ําขัง อีกท้ังการมีความยาว
รากเพิ่มข้ึนและการมีความสามารถในการดูดธาตุอาหารในแตละหนวยน้ําหนักรากหรือหนวยความ
ยาวรากจึงทําใหความเขมขนธาตุอาหารในเนื้อเยื่อเพียงพอตอการเจริญเติบโต (Rubio et al., 
1997) 
 จากการปรับตัวในลักษณะตางๆ นี้จึงทําใหพืชน้ําสามารถเจริญเติบโตไดในสภาพน้ําขัง 
พืชน้ําหลายชนิดมีผลผลิตท่ีสูงในพื้นท่ี flood-prone ซ่ึงเปนการปรับตัวของลักษณะพืชท่ีมีมา
ยาวนาน (Blom, 1999) รวมกับการปรับตัวท่ีเหมาะสม เชนการหลีกหนีจากสภาพน้ําทวมขัง 
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(Voesenek et al., 2003) การหลีกเล่ียงการขาดออกซิเจนดวยระบบขนสงอากาศภายในท่ีมี
ประสิทธิภาพ (Jackson and Armstrong, 1999; Colmer, 2003b) การทนทานตอสภาพขาด
ออกซิเจน (Gibbs and Greenway, 2003) เปนตน 
 
2.4 ขาวเปนพืชน้ําหรือพืชบก 

 ขาวเพาะปลูกในสภาพแวดลอมท่ีมีความหลากหลายของระดับน้ําท้ังในดานความลึก คือไม
ถูกขังน้ําไปจนถึงถูกน้ําทวมลึกหลายเมตร และระยะเวลาในการขังน้ําต้ังแตไมถูกน้ําขังเลย ถูกน้ําขัง
ช่ัวคราว หรือถูกน้ําขังตลอดฤดูกาลเพาะปลูก ดังนั้นขาวจึงมีการปรับตัวตอสภาพแวดลอมท่ี
หลากหลาย  ท้ังการทนทานตอความแหงแลง เชนขาวไร หรือทนทานตอน้ําขัง เชนขาวนาสวนหรือ
ขาวน้ําลึก ขาวไรและขาวแอโรบิกท่ีในปจจุบันมีปลูกมากกวา 2 ลานไรในแตละป (จีน 5 แสนไร 
บราซิล 1.6 ลานไร) (IRRI, 2008) มีสภาพแวดลอมในดินไมตางไปจากพืชไรอ่ืนๆ ท่ีเปนพืชบก  
 ขาวนาสามารถเจริญเติบโตไดดีในดินน้ําขัง เนื่องจากขาวสามารถปรับตัวสรางระบบสง
อากาศภายในตนไปสูรากได (internal aeration) มีการปรับตัวทางสัณฐานวิทยาและปรับ
กระบวนการ metabolism รวมไปถึงการมีลักษณะทางกายวิภาคท่ีเอ้ือตอการทนทานตอสภาพน้ํา
ขังโดยมีกระบวนการปรับตัวตางๆ ดังนี้ 

1) การสรางโพรงอากาศ (aerenchyma formation) เพื่อสงออกซิเจนเขาไปในรากของ
ขาว (Armstrong, 1979; Colmer et al., 1998) โดยสภาพท่ีชักนําใหใหมีการสรางโพรงอากาศ
คือสภาพกึ่งขาดออกซิเจน (hypoxia) (Drew, 1997; Mustroph and Albrecht, 2003) ซ่ึงสภาพ
นี้ชักนําใหเกิดการสังเคราะห ethylene และกระตุนกิจกรรมของ 1-aminocyclopropane-1-

carboxylic acid (ACC) synthase และ ACC oxidase ใหเพิ่มข้ึน หลังจากไดรับสภาพ 
hypoxia (Vartapetian and Jackson, 1997; Setter et al., 1997) ทําใหเกิดการตายของเน้ือเยื่อ 
(necrosis) ในสวน mid cortex ท่ี 1 - 2 เซนติเมตร จากหมวกรากซ่ึงเปนบริเวณท่ีมีการยืดขยายตัว
ของเซลลเสร็จสมบูรณแลวและการยอยสลายเซลลยังแพรขยายออกไปถึงสวน endodermis 

(Kawai et al., 1998; Justin and Armstrong, 1991) และขยายข้ึนไปตามทิศทางการเคล่ือนท่ี
ของ ethylene เพื่อทําเปนชองทาง (Gunawardena et al., 2001b) โดยท่ีเซลลและผนังเซลล
บริเวณชองทางอากาศน้ีจะถูกยอยสลายไปจนหมด (Gunawardena et al., 2001a) การตายของ 
root cortical cell นี้เกิดจากการเส่ือมสภาพและการยอยสลายของ cytoplasm ซ่ึงมีเอ็นไซม 
cellulase (β1,4-endoglucanase) ทําใหเกิดการตายของเซลลโดยมี ethylene, Ca2+ และ 
okadaic acid เปนตัวกระตุน (Drew et al., 2003) 
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 โพรงอากาศในรากขาวชวยลดแรงตานทานในการแพรของออกซิเจนไปสูปลายราก 
ความสามารถในการแพรออกซิเจนลงไปยังรากนั้นข้ึนอยูกับหลายปจจัย ไดแก ลักษณะทางกาย
วิภาค สัณฐานวิทยา และสรีรวิทยาของราก กลาวคือ ก) การมีโพรงอากาศขนาดใหญ  ข) การเรียง
ตัวของเซลลแบบลูกบาศก (cuboidal packing of cortical cells) ค) การมีสัดสวนของ cortex ท่ี
ใหญ ซ่ึง 3 ลักษณะนี้ชวยสงเสริมใหมีความพรุนรากเพ่ิมข้ึน ซ่ึงจะเห็นวาขาวมีการเพิ่มความพรุน
รากข้ึนจาก 15 - 30 % เปน 32 - 45 % เม่ือไดรับสภาพน้ําขัง (Colmer et al., 2006) ง) การมี stele 

ท่ีแคบเพื่อลดปริมาณการใชออกซิเจนในราก (Armstrong and Beckett, 1987; Armstrong et 

al., 1994; Sorrell, 1994) การมีออกซิเจนท่ีเพียงพอตอ stele นั้นเปนเร่ืองท่ีสําคัญมากเพราะถา
หากขาดออกซิเจนแลว  การเคล่ือนยายสารไปสูตนจะถูกยับยั้ง (Gibbs et al., 1998)  และการ
เคล่ือนยายสารสังเคราะหใน phloem ไปสูรากก็จะลดลง รากของพืชน้ําหลายชนิดจึงมี stele ท่ี
แคบ (Armstrong and Beckett, 1987) ดังเชนในรากแขนงของขาวท่ี stele มีความจุนอยกวา 5% 
ของพ้ืนท่ีหนาตัด ในขณะท่ีขาวฟางมีพื้นท่ี stele ถึง 24 - 36 % (McDonald et al., 2002) จ) การ
มีความตองการออกซิเจนในการหายใจท่ีลดลง (Armstrong, 1979) รากท่ีมีโพรงอากาศมากจะมี
อัตราการหายใจตอปริมาตรตํ่ากวารากท่ีมีโพรงอากาศนอย (Sauter, 2000) ฉ) การมีรากท่ีหนาข้ึน 
(Armstrong, 1979; Armstrong et al, 1982; Aguilar et al., 1999) การมีจํานวน lateral root 

ท่ีนอย (Armstrong et al., 1983; Sorrell et al., 2000) หรือการมี  lateral root ท่ีส้ันลงท่ี
บริเวณโคนรากท่ีมีออกซิเจนมากกวารากท่ีอยูตํ่าลงไป (Armstrong et al., 1990) ก็ชวยลด
ปริมาณการใชออกซิเจนและสงเสริมใหมีออกซิเจนแพรลงไปสูปลายรากท่ีไดรับสภาพขาด
ออกซิเจนไดมากข้ึนอีกดวย (Armstrong, 1979; Armstrong and Beckett, 1987; Armstrong 
et al., 1990) 
 การลําเลียงออกซิเจนในรากไมเพียงแตทําใหการหายใจของ mitochondria ดีข้ึนเทานั้น 
แตยังมีผลตอปริมาณออกซิเจนท่ีบริเวณราก ซ่ึงการมีออกซิเจนในบริเวณสวนท่ีเจริญเติบโตของ
รากจะลดความเส่ียงตอผลกระทบจากดินขาดออกซิเจน เชน phytotoxins และ organic 

compounds ตางๆ ไดแก Fe2+ และ Mn2+ เปนตน (Suater, 2000; Armstrong and Drew, 

2002; Evans, 2003) นอกจากมีออกซิเจนลําเลียงผานทางโพรงอากาศแลวยังมีแกสอ่ืน เชน
คารบอนไดออกไซด เอทธิลีนและมีเทน ผานออกมาจากดินขาดออกซิเจนอีกดวย (Colmer, 
2003b; Kirk and Du, 1997) 
 2) การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน (barrier to radial oxygen loss 
formation) ชวยลดการสูญเสียออกซิเจนจากโพรงอากาศในรากออกไปสูภายนอกราก (Visser et 

al., 2000; McDonald et al., 2001; Colmer, 2003b) เพื่อสงวนออกซิเจนไวใหเนื้อเยื่อเจริญใช
ในการหายใจ ลักษณะโครงสรางของผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนประกอบดวยสารจําพวกซู
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เบอรินสะสมอยูท่ีช้ัน hypodermis และสารจําพวกลิกนินสะสมอยูในระหวางเซลลภายในช้ันของ 
hypodermis ไปตลอดท้ังความยาวรากและมีการสรางผนังนี้อยางแนนหนาอีกดวย (Colmer et al, 

2006) ทําใหมีการซึมผานของออกซิเจนไดเพียงเล็กนอยหรือไมมีเลย Insalud et al. (2006) 

พบวาผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนนี้ถูกกระตุนใหสรางไดภายใน 1-2 วัน หลังจากไดรับสภาพ 
stagnant ทําใหมีการสูญเสียออกซิเจนออกจากรัศมีรากลดลงถึง 90% ท่ีบริเวณโคนราก โดยพบ
หลักฐานการสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนในรากขาวจากการหนาข้ึนของผนังช้ัน 
sclerenchymatous fibres ในช้ันของ hypodermis ซ่ึงมีการเรืองแสงภายใตกลองฟลูออเรสเซนส
ของสารประกอบพวกซูเบอรินและลิกนินมากกวารากท่ีไดรับสภาพ aerated ท่ีช้ันเซลลเดียวกัน 
(Insalud et al., 2006; Insalud, 2006) 
 3) การสรางรากใหม (adventitious root formation) เปนการปรับตัวเพื่อแทนท่ีรากท่ี
ตายไปหรือมีประสิทธิภาพการทํางานท่ีลดลง เม่ือไดรับสภาพขาดออกซิเจนท่ีอยูลึกลงไปจากผิวดิน 

รากท่ีเกิดข้ึนใหมมักงอกออกมาจากสวนฐานของตนแลวหยั่งลงไปในดินหรือในน้ํา รากชนิดนี้
นอกจากจะใชขนสงออกซิเจนลงไปผานทางโพรงอากาศแลว บางคร้ังก็ไดรับออกซิเจนโดยตรงจาก
ส่ิงแวดลอมอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997) บทบาทท่ีสําคัญของรากใหมตอการ
เจริญเติบโตของสวนเหนือดินนั้นประกอบดวยการสงน้ํา แรธาตุ และฮอรโมน และยังเปนแหลง
ของ assimilates และ metabolites ของตนอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997) Colmer 

(2003a) ศึกษาในขาว 12 พันธุจาก 3 ระบบการเพาะปลูก ไดแกขาวไร ขาวนาสวน และขาวน้ําลึก 
พบวาขาวมีจํานวนรากเพ่ิมข้ึนเม่ือปลูกในดินน้ําขังเปรียบเทียบกับดินระบายน้ําดีถึง 2 เทา แสดงวา
การสรางรากใหมเปนส่ิงท่ีใชวัดความทนทานตอน้ําขังในขาวไดเปนอยางดี (Armstrong, 1971; 
Jackson and Drew, 1984; Colmer et al., 1998) 

4 )  การทนทานตอสภาพขาดออกซิเจน  (anoxia) โดยตรงพบไดในเมล็ดข าว มี
ความสามารถในการงอกภายใตสภาพขาดออกซิเจน และมีการยืดตัวของ coleoptile เม่ือถูกน้ําขัง 
(Sauter, 2000; Setter et al., 1994) ซ่ึงเปนการปรับตัวเพื่อหลีกเล่ียงสภาพขาดออกซิเจนไดอีก
ดวย พันธุขาวสวนใหญจะไดรับความเสียหายอยางมากเม่ือถูกน้ําทวมท้ังตนมากกวา 3 วัน แตก็ยังมี
ขาวบางพันธุท่ีมีความสามารถอยูรอดไดในสภาพน้ําทวมขัง ไดแก ขาวน้ําลึกและขาวข้ึนน้ําท่ีปลูก
ในสภาพแวดลอมท่ีมีน้ําทวมลึกถึง 100 เซนติเมตร และขังอยูในสภาพนิ่งเปนเวลาหลายเดือน ซ่ึง
เปนขาวท่ีมีความสามารถในการยืดตัวของใบและปลองอยางรวดเร็วไดเพื่อหลีกหนีระดับน้ําท่ีทวม
สูงข้ึน (Vartapetian and Jackson, 1997; Pezeshki, 2001) ขาวจึงยังคงไดรับออกซิเจน 
คารบอนไดออกไซด และแสงสําหรับการเจริญเติบโตไดตอไป (Liao and Lin, 2001) 

 5) การปรับ metabolism เปนการจัดหาพลังงานเพื่อใชในการเจริญเติบโตตอไปในสภาพ
ขาดออกซิเจนซ่ึงมีกระบวนการท่ีสําคัญคือการกระตุนใหเกิด glycolysis และ fermentation 
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เนื่องจากในสภาพขาดออกซิเจนนั้นการ oxidative phosphorylation ของ mitochondria จะถูก
จํากัด เซลลจึงจําเปนตองสราง alcohol fermentation ข้ึนเพื่อทดแทนการไดพลังงานจาก Krebs 

cycle ใหมี ATP เพียงพอแกความตองการของเซลล (Vartapetian and Jackson, 1997) ใน
ระหวางกระบวนการหมักนั้น alcohol dehydrogenase (ADH) นั้นไดมีการนํา NAD+ มาใช
เพื่อใหกระบวนการ glycolysis ดําเนินตอไป โดยพบวาการมีกิจกรรมของ ADH ท่ีสูงไดชักนําให
มีการผลิต ethanol เกิดข้ึนอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997; Setter et al., 1997; 

Liao and Lin, 2001) พืชยังตอบสนองตอสภาพขาดออกซิเจนดวยการสังเคราะหโปรตีนท่ี
เฉพาะเจาะจงตอสภาพขาดออกซิเจนคือ anaerobic polypeptidase (ANPs) (Setter et al., 

1997; Vartapetian and Jackson, 1997) โดย ANPs เปนเอ็นไซมท่ีไดมาจากกระบวนการ 
glycolysis และ fermentation (Sachs, 1993) ตัวอยางการตอบสนองของขาว คือการยืดตัวอยาง
รวดเร็วของ coleoptile ซ่ึงเกิดจากเซลลของ coleoptile ท่ีขาดออกซิเจนมี mitochondria ท่ีมี
ศักยภาพในการสังเคราะหโปรตีนท่ีใช ATP จากกระบวนการ glycolysis ไดสูง (Vartapetian 

and Jackson, 1997) 
 6) การปรับตัวตอสภาพนํ้าทวมขังของขาวในการหาอาหาร คือ การเพิ่มสัดสวนรากตอตน
เนื่องจากรากมีการเพิ่มพื้นท่ีผิวตอปริมาตร โดยการเพิ่มจํานวนรากแขนง หรือเพิ่มความยาวรากเพ่ือ
ใชในการแสวงหาฟอสฟอรัส (Insalud, 2006) อีกท้ังเม่ืออยูในสภาพขาดออกซิเจนรากขาวจะเพิ่ม
การดูดใชฟอสฟอรัสโดยการปลดปลอยกรดอินทรียเพื่อสรางสภาพความเปนกรดรอบ ๆ รากซ่ึงเกิด
จากการออกซิเดชันของ Fe2+ และการปลดปลอย H+ จากรากโดยตรงเน่ืองจากการปรับสมดุลของ
ประจุภายในราก ทําใหคา pH ดินลดลง ฟอสฟอรัสในดินจึงละลายออกมาไดมากข้ึน (Kirk and 

Du, 1997) 
 
2.5 ความหลากหลายทางพันธุกรรมของขาวในการปรับตัวตอสภาพขาดออกซิเจน 

ประเภทของขาวเม่ือแบงตามนิเวศนการปลูกอาจแบงไดเปน 1) ขาวนาสวน เปนขาวท่ีปลูก
ในนาท่ีมีน้ําขังหรือกักเก็บน้ําไดระดับน้ําลึกไมเกิน 50 เซนติเมตร และยังแบงยอยออกเปน ขาวนา
น้ําฝนและขาวนาชลประทาน 2) ขาวข้ึนน้ํา เปนขาวท่ีปลูกในนาท่ีมีน้ําทวมขัง มีระดับน้ําลึกต้ังแต 1 
- 5 เมตร เปนเวลาไมนอยกวา 1 เดือน ลักษณะพิเศษของขาวข้ึนน้ําคือ มีความสามารถในการยืด
ปลอง (internode elongation ability) การแตกแขนงและรากท่ีขอเหนือผิวดิน (upper nodal 

tillering and rooting ability) และการชูรวง (kneeing ability) 3) ขาวน้ําลึก เปนขาวท่ีปลูกใน
พื้นท่ีน้ําลึก ระดับน้ําในนามากกวา 50 เซนติเมตร แตไมเกิน 100 เซนติเมตร 4) ขาวไร เปนขาวท่ี
ปลูกในท่ีดอนหรือในสภาพไร บริเวณไหลเขาหรือพื้นท่ีซ่ึงไมมีน้ําขัง ไมมีการทําคันนาเพื่อกักเก็บ
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น้ํา และ 5) ขาวนาท่ีสูง เปนขาวท่ีปลูกในนาท่ีมีน้ําขังบนท่ีสูงต้ังแต 700 เมตรเหนือระดับน้ําทะเล 

พันธุขาวนาท่ีสูงตองมีความสามารถทนทานอากาศหนาวเย็นไดดี (สถาบันวิจัยขาว 2541) 
ดังจะเห็นวาความหลากหลายของทองถ่ิน เชน สภาพภูมิประเทศ หรือภูมิศาสตรทาง

การเกษตรตางก็มีผลตอความหลากหลายของชนิดขาว  ทําใหขาวมีการปรับตัวท่ีเฉพาะเจาะจงตอ
สภาพแวดลอมในทองถ่ินท่ีมีความแปรปรวนของสภาวะเครียดตาง ๆ เชน สภาพของดิน หรือระดับ
น้ําและระยะเวลาในการขังน้ํา การปรับตัวของขาวตอสภาพน้ําขังนั้นมีกลไกการปรับตัวของราก
หลายแบบท่ีจะเจริญเติบโตในสภาพท่ีขาดออกซิเจน เชน มีการสรางรากใหมข้ึนมามากกวาน้ําไมขัง 
รากขาวท่ีปลูกในสภาพขาดออกซิเจนส้ันกวาปลูกในสภาพมีออกซิเจนเพียงพอ (Insalud, 2006) มี
การสรางโพรงอากาศและผนังกั้นการรั่วไหลของออกซิเจน โดยขาวไรบางพันธุมีปริมาณโพรง
อากาศเทากับขาวนาสวน แตก็พบวาขาวไรพันธุซิวแมจันมีปริมาณโพรงอากาศเทากันเม่ือปลูกใน
สภาพดินน้ําขังและดินระบายน้ําดี (Insalud, 2006) แตมีผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนเพียง
เล็กนอยขณะท่ีขาวน้ําลึกและขาวนาสวนท้ัง 2 ชนิดมีการสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน
อยางแนนหนา (Colmer, 2003a) เปนตน  

Thang (2006) พบวาขาวพันธุชัยนาท 1 มีประสิทธิภาพการดูดฟอสฟอรัสในสภาพขังน้ํา
ตํ่ากวาไมขังน้ําซ่ึงอาจเกิดจากการมีความพรุนของรากเพิ่มข้ึนและมีสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของ
ออกซิเจน ซ่ึงเหมือนกับสุวรรณี (2550) ท่ีพบวาขาวขาวดอกมะลิ105 มีการเจริญเติบโตและสะสม
ปริมาณฟอสฟอรัสในสภาพ aerated มากกวาสภาพ stagnant แต Huguenin-Elie et al. (2003) 

กลับพบวาในขาวขาวดอกมะลิ 105 มีอัตราการดูดธาตุฟอสฟอรัสเพิ่มข้ึนตลอดการขังน้ําท้ัง 42 วัน  
โดยท่ีประสิทธิภาพการดูดธาตุอาหารของขาวพันธุนี้จะข้ึนอยูกับรัศมีของราก (root radius) และ
การมีขนรากมาก  อีกท้ังขาวไรและขาวนาสวนยังมีการสะสมไนโตรเจนและฟอสฟอรัสแตกตางกัน
เม่ือมีการขังน้ําโดยท่ีขาวไรสะสมไดเล็กนอยแตขาวนาสวนสะสมไดถึง 2 เทา (เนตรนภา 2546)  

ขาวพันธุพื้นเมืองในตางประเทศบางพันธุ เชน Jalmagna, Baisbish และ Rayada16-3 
สามารถปรับตัวตอสภาพน้ําทวมลึกได แตมีผลผลิตตํ่าเนื่องจากมีการแตกกอนอย ใบยาวและไมต้ัง
ตรง หักลมงาย และมีคุณภาพเมล็ดตํ่า (Perata and Voesenek, 2006) จึงมีกระบวนการพัฒนา
สายพันธุเพื่อใหสามารถยืดปลองได มีใบท่ีหนา มีรวงใหญและมีลําตนท่ีแข็งแรง เพื่อใหสามารถ
ปลูกไดในสภาพนาน้ําลึก และพบวาพันธุท่ีตอบสนองตอระดับน้ําท่ีสูงข้ึนและมีผลผลิตสูงและเปน
ท่ีรูจักไดแกพันธุปราจีนบุรี 2 ท่ีประเทศไทย (สถาบันวิจัยขาว 2541) ดังจะเห็นวาพันธุขาวไทยน้ันมี
ความสามารถในการปรับตัวตอสภาพน้ําขังไดดี นอกจากนี้ลักษณะอ่ืน ๆ ท่ีเอ้ืออํานวยตอการ
ทนทานตอสภาพน้ําขังไดแก การสรางโพรงอากาศ การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน การ
สรางรากใหม หรือการปรับกระบวนการ metabolism นั้นสามารถนํามาใชเปนขอมูลพื้นฐานใน
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การปรับปรุงพันธุขาวทนน้ําขังไดเปนอยางดีโดยเฉพาะอยางยิ่งพันธุขาวในประเทศไทยมีความ
หลากหลายทางพันธุกรรม และมีนิเวศนการเพาะปลูกท่ีแตกตางกันต้ังแตไมมีน้ําขังเลย ไปจนถึงมี
น้ําทวมลึกหลายเมตรเปนเวลาหลายเดือน การศึกษาถึงการปรับตัวของขาวตางพันธุในสภาพน้ําขัง
จึงมีความสําคัญตอการเพิ่มความเขาใจตอกลไกการปรับตัวของขาวแตละชนิด  ซ่ึงนําไปสูการ
พัฒนาองคความรูท่ีเปนประโยชนตอการปรับปรุงพันธุขาวตอไป 
 


