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ตรวจเอกสาร 
 
 

2.1 ระบบนิเวศนการปลูกขาวในประเทศไทย 
 ระบบนิเวศนการปลูกขาวในประเทศไทยมีความแตกตางกันเนื่องจากมีความหลากหลาย
ของสภาพแวดลอมท้ังทางดานภูมิศาสตรและภูมิอากาศ การแบงระบบการปลูกขาวตามการจัดการ
น้ําในพื้นท่ีเพาะปลูก สามารถแบงออกไดเปน 4 ระบบ คือ ขาวไร (ไมมีน้ําท่ีผิวดิน) ขาวนาสวน
อาศัยน้ําฝน  หรืออาศัยน้ําชลประทาน (มีน้ําขัง 5 - 50 เซนติเมตร) และนาขาวน้ําลึกกับขาวข้ึนน้ํา (มี
น้ําขังลึกกวา 50 เซนติเมตร จนถึง 5 - 6 เมตร) (Bell and Seng, 2004; De Detta, 1981) ระดับ
การทวมขังของน้ําข้ึนอยูกับหลายปจจัยไดแก การเร่ิมตนและส้ินสุดของฤดูฝน ระยะเวลาในการตก
ของฝนในแตละคร้ัง และความรุนแรงของน้ําฝน นอกจากน้ีพื้นท่ีเพาะปลูกเองก็มีความแตกตางกัน
ไปตามลักษณะของภูมิประเทศ ผิวดิน ชนิดดิน และการระบายนํ้าไดของดิน ทําใหเกิดน้ําทวมขัง
หรือความแหงแลงไดในบางระยะการเจริญเติบโตของขาว (Bell and Seng, 2004; Zeigler and 

Puckridge, 1995) โดยท่ัวไปการปลูกขาวท่ีมีการขังน้ําจะตองการการขังน้ําประมาณ 15 - 20 
เซนติเมตรในชวง 1 - 2 เดือนแรกของการเพาะปลูก โดยเฉพาะนาดําจะมีการหวานกลาในแปลงเล็ก
ท่ีสามารถควบคุมระดับน้ําไดกอนจะถอนแยกไปปลูกในแปลงใหญท่ีมีการเตรียมดินสําหรับขัง
น้ําฝนท่ีจะตกประมาณเดือนกรกฎาคม - สิงหาคม  แตถาหากเกิดฝนท้ิงชวงการปลูกขาวก็ตองเล่ือน
ออกไป 

 เนื่องจากการปลูกขาวในประเทศไทยมีระดับน้ําในดินและการจัดการน้ําในพ้ืนท่ีเพาะปลูก
แตกตางกันจึงมีผลกระทบท่ีเกิดจากความแปรปรวนของระดับน้ําในดินตอรูปแบบและความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารซ่ึงเกิดจากการจํากัดของปจจัยตาง ๆ เชน ดินเค็ม (salinity) ดินดาง 
(alkalinity) ความเปนพิษของเหล็กและซัลไฟด (Fe and sulfide toxicity) (Ponnamperuma, 

1972) การขาดแคลนไนโตรเจนและฟอสฟอรัส (Bell et al., 2001)  และการมีธาตุบางตัวเชน 
เหล็ก ฟอสเฟต และซิลิเกตอยูในรูปท่ีไมเปนประโยชนในดินน้ําไมขัง (Ponnamperuma, 1975) 
เปนตน  นอกจากนี้ยังพบวาความแปรปรวนของระดับน้ําในดินนั้นไปลดกิจกรรมของรากทําใหการ
ดูดใชธาตุอาหารและการเจริญเติบโตของรากลดลง (Thang, 2006) เม่ือดินอยูในสภาพน้ําทวมขัง
ทําใหเกิดการเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีดิน สงผลใหคา pH ดินเปล่ียนแปลง ซ่ึงมีผลตอความ
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เปนประโยชนของธาตุอาหาร เชนเหล็ก ฟอสฟอรัส อะลูมินัม และซิลิเกต โดยมีการละลายออกมา
ในรูปท่ีเปนประโยชนมากข้ึน (Ponnamperuma, 1972; Tadano and Yoshida, 1978) และ
สามารถเคลื่อนยายโดยวิธีการแพร (diffusion) และการไหลเปนกลุมกอนพรอมกับน้ํา (mass 

flow) ไดดี (Marschner, 1995) อีกท้ังเม่ือรากอยูภายใตสภาพน้ําทวมขังจะเกิดการขาดออกซิเจน
ในดินอยางรุนแรงซ่ึงเปนปจจัยจํากัดการเจริญเติบโตของขาวเพราะขาวตองการออกซิเจนในการ
หายใจและการดูดธาตุอาหาร (Ponnamperuma, 1975)  ดังนั้นการทวมขังของน้ําในแปลงนาจึงมี
ผลตอความเปนประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ และปริมาณออกซิเจนในดินซ่ึงนําไปสูการปรับตัว
ทางสัณฐานวิทยาและประสิทธิภาพการดูดธาตุอาหารของขาว 
 
2.2 การเปล่ียนแปลงทางเคมีของดินเม่ือถูกน้ําขัง 
 เม่ือมีฝนตกมากและดินมีการระบายน้ําชามักเกิดน้ําทวมขัง กาซออกซิเจนในดินจึงถูกใช
หมดไปอยางรวดเร็วภายใน 1 – 2 วัน โดยกิจกรรมของจุลินทรียในดินท่ีใชกาซออกซิเจนในการ
เจริญเติบโต ทําใหดินขาดกาซออกซิเจนและมีปริมาณกาซคารบอนไดออกไซดท่ีสูงตลอดจนมี
ปริมาณของกาซเอทธิลีนมากข้ึน (Kennedy et al., 1992; Wiengweera et al., 1997) เนื่องจาก
การถายเทออกซิเจนจากบรรยากาศลงสูดินในสภาพน้ําขังนั้นเปนไปอยางเช่ืองชามาก โดยอัตราการ
แพรของกาซออกซิเจนผานน้ําจะชากวาอัตราการถายเทในสภาพอากาศถึงหม่ืนเทา (Armstrong 

and Drew, 2002; Wild, 1981) ทําใหกระบวนการทางเคมีและชีวเคมีในดินน้ําขังแตกตางกับดิน
ท่ีไมมีน้ําขังเปนอยางมาก 
  
2.2.1 การออกซิเดชันและรีดักชันในดิน  

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีท่ีสําคัญในดินสภาพน้ําขังมักเกี่ยวของกับปฏิกิริยา
ออกซิเดชันและรีดักชันหรือท่ีรวมเรียกวาปฏิกิริยารีดอกซ (redox reaction) การออกซิเดชันท่ี
สําคัญในดินซ่ึงทําใหมีการปลดปลอยอิเล็กตรอน เกิดจากการยอยสลายของอินทรียวัตถุโดย
กิจกรรมของจุลินทรีย จุลินทรียดินจะออกซิไดซคารบอนซ่ึงอยูในรูปอินทรียวัตถุเพื่อเปนพลังงาน
ในการเจริญเติบโตและในระหวางกระบวนการจะมีการถายทอดหรือปลดปลอยอิเล็กตรอนและ
โปรตอน (H+) ออกมา  ดังนั้นการออกซิเดชันของอินทรียวัตถุจึงเปนตัวใหอิเล็กตรอน (electron 

donor) ท่ีสําคัญในดิน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) การสลายตัวหรือ
การออกซิเดชันของอินทรียวัตถุจะเกิดข้ึนไดอยางตอเนื่องตองมีตัวรับอิเล็กตรอน (electron 

acceptor) ท่ีเกิดข้ึนจากปฏิกิริยา หรือเรียกวาปฏิกิริยารีดักชัน ซ่ึงการศึกษาปฏิกิริยาออกซิเดชัน-
รีดักชันรวมท้ังการวัดคา Eh (redox potential) พบวาในการยอยสลายอินทรียวัตถุในดินภายใต
สภาพน้ําขัง จุลินทรียดินจะเลือกใชไอออนหรือสารท่ีใชไดงายคือมีศักยไฟฟารีดักชันสูง ๆ กอน 
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(เชน O2, NO3
- และ MnO2) มาเปนตัวรับอิเล็กตรอน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and 

Reddy, 1978) เม่ือสารเหลานี้ถูกใชหมดไปเปนสวนใหญ จึงหันมาใชสารอ่ืน ๆ ท่ีมีศักยไฟฟา
ตํ่าลงมาเชน Fe(OH)3 เปนตัวรับอิเล็กตรอนตอไป  ซ่ึงทําใหคา Eh ของดินตํ่าลงมาอยูท่ีระดับ 0.20 
ถึง -0.20 V (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 1978) ซ่ึงโดยปกติแลวในดินจะมี Fe(III) ใน
ปริมาณท่ีมากจึงทําใหดินนาน้ําขังโดยท่ัวไปมีคาของ Eh อยูในชวงดังกลาวเปนเวลานานหรือตลอด
ระยะเวลาของการปลูกขาวในสภาพน้ําขัง อยางไรก็ตามในกรณีท่ีดินมีปริมาณของเหล็กไมเพียงพอ
หรือมีปจจัยอ่ืนเขามาเกี่ยวของ สภาพรีดักชันจะเพิ่มความรุนแรงข้ึน โดยท่ีจุลินทรียดินจะใชสารท่ีมี 
E0

7 (ศักยไฟฟามาตรฐานท่ี pH 7) ท่ีตํ่าถึงตํ่ามากเชน SO4
2-  และ CO2 มาเปนตัวรับอิเล็กตรอน ทํา

ให Eh ของดินตํ่ามากจนอาจเปนอันตรายตอตนขาวท่ีปลูก (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 
1978) 
 โดยท่ัวไปดินนาท่ีมี pH คอนขางเปนกรดแตเม่ือทําการขังน้ําจะเกิดการรีดักชันของ
สารประกอบตางๆ ทําให Eh ของดินลดลงอยางรวดเร็วภายใน 0 - 4 สัปดาหแรกของการขังน้ํา 
หลังจากนั้น Eh จะลดลงอยางชา ๆ และรักษาระดับคอนขางคงท่ีประมาณ 0.10 ถึง -0.10 V (ท่ี pH 
ใกล 7.0) ตลอดระยะเวลา 1 - 3 เดือนของการปลูกขาวในสภาพน้ําขัง (ไพบูลย 2546) อยางไรก็ตาม 
สภาพความรุนแรงของการรีดักชันและอัตราการลดลงของ Eh จะข้ึนอยูกับปจจัยตาง ๆ ท่ีสําคัญ 
ไดแก  
 1) ความเขมขนของกาซออกซิเจน   
 หากในดินยังมีกาซออกซิเจนพอเพียงสําหรับกิจกรรมของจุลินทรีย การรีดักชันของ
สารประกอบตาง ๆ จะไมเกิดข้ึน Eh ของดินจะมีคาสูง > 0.40 V แตถาหากกาซออกซิเจนถูกใช
หมดไป Eh จะลดตํ่าลง (Ponnanperuma, 1972; Yamane, 1978) 

 2) ชนิดและปริมาณของอินทรียวัตถุ   
 ดินท่ีมีปริมาณอินทรียวัตถุสูงเม่ืออยูในสภาพน้ําขัง (ขาดออกซิเจน) จะสงเสริมใหสภาพ
รีดักชันของดินรุนแรงยิ่งข้ึน (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) ท้ังนี้เนื่องจาก
กิจกรรมท่ีสูงเม่ือมีแหลงของพลังงาน (อินทรียวัตถุ) อยูสูง ทําใหมีการปลดปลอยอิเล็กตรอนออกมา
เปนจํานวนมาก จึงตองใชสารประกอบตาง ๆ ในดินเปนปริมาณมากในการรับอิเล็กตรอน ซ่ึงจะมี
ผลทําใหอัตราการลดลงของ Eh รวดเร็วยิ่งข้ึน นอกจากนั้นชนิดของอินทรียวัตถุก็มีอิทธิพลมาก
ดวย อินทรียวัตถุท่ียอยสลายไดงาย (เชน C/N ratio แคบ) จะยิ่งทําใหการลดลงของ Eh มีมาก
ยิ่งข้ึน (Ponnanperuma, 1978; Yamane, 1978) 
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3) ความเปนกรดเปนดางและอุณหภูมิ 

 เนื่องจากปฏิกิริยารีดอกซ ในดินน้ําขังเปนผลสืบเนื่องมาจากกิจกรรมของจุลินทรีย ดังนั้น
กิจกรรมจะมีมากหรือนอยเพียงไรยอมข้ึนอยูกับ pH และอุณหภูมิดิน ดินนาท่ัวไปในเขตรอนช้ืนมัก
มี pH เปนกรดอยางออนและอุณหภูมิอยูในชวง 25 - 30 องศาเซลเซียส ซ่ึงเปนสภาพท่ีปฏิกิริยารี
ดอกซดําเนินไปไดดี (Yamane, 1978) แตในดินบางประเภทท่ีมีความเปนกรดจัดเชนดิน acid 

sulfate กิจกรรมของจุลินทรียจะเปนไปอยางเช่ืองชามาก อัตราการลดลงของ Eh จึงมีนอยมากหรือ
เกือบจะไมลดลงเลย ถึงแมวาจะมีการขังน้ําในดินดังกลาวเปนเวลานาน (Cho and 
Ponnamperuma, 1971) 
 4) ชนิดและปริมาณของตัวรับอิเล็กตรอน 

 ชนิดและปริมาณของสารที่ทําหนาท่ีเปนตัวรับอิเล็กตรอนมีบทบาทสําคัญมากในการรักษา
ระดับหรือยับยั้งการลดลงของ Eh เชนถามี NO3

- และ MnO2 เปนสารท่ีมีศักยไฟฟารีดักชัน
มาตรฐาน (E0) คอนขางสูงอยูเปนจํานวนมาก จะสามารถยับยั้งอัตราการลดลงของ Eh ของดินได
เปนเวลานาน (ไพบูลย 2546) ตัวรับอิเล็กตรอนท่ีสําคัญมากคือสารประกอบพวก Fe (III) ซ่ึง
ถึงแมวาคร่ึงปฏิกิริยาของ Fe3+/Fe2+ จะมี E0 ท่ีตํ่ากวาเม่ือเปรียบเทียบกับระบบของ NO3

- และ 

MnO2 แตจากการศึกษาพบวา Fe3+ มีปริมาณท่ีสูงมากเม่ือเปรียบเทียบกับสารท้ังสองดังกลาว 
ดังนั้นสารประกอบพวกเหล็กจะมีบทบาทสําคัญในการควบคุมการลดลงของ Eh โดยจะรักษา
ระดับของ Eh ในชวง 0.10 ถึง -0.20 V ไดเปนเวลานาน โดยเฉพาะอยางยิ่งในดินท่ีมีอินทรียวัตถุไม
สูงมากนัก Eh ของดินจะอยูในชวงดังกลาวไดมากกวา 120 วันตลอดระยะเวลาการเจริญเติบโตของ
ขาวท่ีปลูกแบบน้ําทวมขัง สภาพรีดักชันของดินในระยะน้ีถือวาคอนขางเหมาะสมตอคุณสมบัติทาง
เคมีและการเปนประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ อีกดวย (Ponnanperuma, 1978; Patrick and 
Reddy, 1978; Yamane, 1978) 
 หลังจากท่ีสารประกอบ Fe (III) ถูกใชหมดไปจะดวยสาเหตุใดก็ตามเชนในกรณีของดินมี
ปริมาณของเหล็กตํ่า ดินมีอินทรียวัตถุสูงเกินไปรวมท้ังมีการขังน้ําเปนเวลานาน สภาพรีดักชันของ
ดินจะเขาข้ันรุนแรง โดยท่ีจุลินทรียดินบางพวกจะใช SO4

2-, CO2 และ H2 เปนตัวรับอิเล็กตรอน 
เม่ือสารเหลานี้ถูกรีดิวซจะทําใหเกิดการสะสมของ S2-, H2S และ CH4 จนอาจเปนอันตรายตอตน
ขาวและกอใหเกิดมลพิษตอส่ิงแวดลอม (Tadano and Yoshida, 1978; Ponnamperuma, 1972; 

ไพบูลย 2546) 
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2.2.2 ความเปนประโยชนของธาตุอาหารในดินน้ําขัง  

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีของดินในสภาพนํ้าขังมีอิทธิพลอยางมากตอความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ ตลอดจนการสูญเสียและการเปนพิษของธาตุอาหารบางชนิด ท่ี
สําคัญคือ 

 1) ความเปนประโยชนของฟอสฟอรัส 

 การเปล่ียนแปลงทางเคมีและชีวเคมีของดินในสภาพนํ้าขังมีอิทธิพลอยางมากตอความเปน
ประโยชนของธาตุอาหารตาง ๆ โดยเฉพาะฟอสฟอรัส ซ่ึงเปนธาตุอาหารหลักท่ีมีความสําคัญตอ
การเจริญเติบโตและการสรางผลผลิตของพืชเนื่องจากธาตุฟอสฟอรัสมีบทบาทสําคัญท่ีเกี่ยวของกับ
พลังงานในพืช เชนเปนองคประกอบของ ADP และ ATP (adenosine di- and triphosphate), 
NAD, NADPH และยังมีหนาท่ีเกี่ยวของกับหนวยของพันธุกรรม (DNA และ RNA) รวมท้ัง
เนื้อเยื่อของเซลล (phospholipids) ในดินน้ําไมขังพบวา 80 % ของฟอสฟอรัสท่ีใสลงในดินเปน
ฟอสฟอรัสท่ีไมเคล่ือนยายและไมเปนประโยชนตอพืชเพราะถูกดูดซับ ตกตะกอน หรือเปล่ียนรูป
ไปเปนอินทรียสาร (Schachtman et al., 1998) โดยสวนใหญจะอยูในรูปของเหล็ก (III) และ
อะลูมินัมฟอสเฟต แตเม่ือมีการขังน้ํา เหล็ก (III) ฟอสเฟต จะถูกรีดิวซใหกลายเปนเหล็ก (II) 

ฟอสเฟต ซ่ึงละลายน้ําไดงาย สวนอะลูมินัมฟอสเฟตก็จะละลายไดดีข้ึนเนื่องจากมี pH สูงข้ึนเม่ือมี
การขังน้ํา (Ponnanperuma, 1972; Patrick and Reddy, 1978) นอกจากนั้นในดินท่ีเปนดางซ่ึง
ฟอสฟอรัสสวนใหญจะอยูในรูปของแคลเซียมฟอสเฟต ฟอสฟอรัสในรูปดังกลาวจะละลายไดดีข้ึน
เม่ือดินอยูในสภาพน้ําขัง อันเนื่องจากการลดลงของ pH ภายใตอิทธิพลของคารบอนไดออกไซดท่ี
เพิ่มข้ึน (Ponnanperuma, 1972) 

เม่ือดินถูกน้ําขังจะมีคา Eh ตํ่า ซ่ึงเพิ่มความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสรวมกับหลาย
ปจจัย ไดแก ก) การรีดักชันของ ferric phosphates ไปเปน ferrous compounds ท่ีละลายได
ดีกวา และยังเปนแหลงของฟอสฟอรัสท่ีเปนประโยชนสําหรับขาวอีกดวย (Ponnamperuma, 

1978) ข) การปลดปลอยฟอสเฟตที่ถูกยึดไว และฟอสเฟตที่จับกับเหล็กและแมงกานีสออกไซด
จากการรีดักชันในดิน (Ponnanperuma, 1972) ค) การเพิ่ม pH ในดินกรด (Patrick and Reddy, 

1978) ง) การไมดูดซับ (desorption) เนื่องจากเกิดการรีดักชันของเหล็ก (III) ออกไซด 
(Ponnanperuma, 1972) จ) การไมถูกดินเหนียวและอะลูมินัมออกไซดดูดซับเนื่องจาก pH 
เพิ่มข้ึน (Patrick and Reddy, 1978) และ ฉ) การทําใหฟอสเฟตในดินละลายไดดวยกรดอนินท
รีย (Kirk and Du, 1997) 

 ความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสในดินจะเพิ่มสูงสุดในระยะเวลา 1 - 2 เดือนแรก
หลังจากการขังน้ํา ซ่ึงฟอสฟอรัสจะอยูในรูป H2PO4

- และ HPO4
2- ท่ีพืชดูดใชไดงาย หลังจากนั้น
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ปริมาณจะลดลงเนื่องจากปฏิกิริยาตกตะกอนกับเหล็กและแคทไอออนอื่น ๆ เม่ือดินมี pH ใกลเปน
กลาง อัตราการเพิ่มข้ึนและลดลงของฟอสฟอรัสดังกลาวจะข้ึนอยูกับสมบัติของดินแตละชนิด 
โดยเฉพาะอยางยิ่งความเปนกรดเปนดาง ปริมาณอินทรีวัตถุและเหล็กในดิน Ponnamperuma 

(1972) ไดศึกษาความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสในดินชนิดตาง ๆ หลังจากท่ีมีการขังน้ํา พบวา 
ความเปนประโยชนและการละลายน้ําไดของฟอสฟอรัสจะมีมากท่ีสุดในดินทรายแคลคาเรียส 
(calcareous) ท่ีมีปริมาณเหล็กตํ่า  สวนในดินทรายท่ีเปนกรดและมีเหล็กตํ่า ฟอสฟอรัสจะละลาย
ไดปานกลาง การละลายของฟอสฟอรัสจะมีตํ่าสุดในดินเหนียวท่ีเปนกรดและมีปริมาณเหล็กสูง 
 
 2) การเปล่ียนแปลงของไนโตรเจน 

 การเปล่ียนแปลงของไนโตรเจนในดินสภาพน้ําขังเกี่ยวของกับกระบวนการทางชีวเคมี โดย
กิจกรรมของจุลินทรียโดยตรง การเปล่ียนแปลงท่ีสําคัญไดแกการสูญเสีย NO3

--N อยางรวดเร็ว
ภายใน 2 - 3 วันแรกของการขังน้ําอันเนื่องมาจากกิจกรรมของจุลินทรียท่ีนํา NO3

- มาเปนตัวรับ
อิเล็กตรอน โดย NO3

- จะถูกรีดิวซใหกลายเปน NO2
- และกาซไนโตรเจน (เชน N2O, NO, N2) 

และสูญหายไปจากดิน โดยกระบวนการท่ีเรียกวา denitrification (Patrick and Reddy, 1978) 
และการเปล่ียนแปลงท่ีสําคัญอีกประการหนึ่งคือ การสะสมของ NH4

+-N ซ่ึงการสะสมไนโตรเจน
ในรูปของ NH4

+ (NH4
+-N) ในดินนาสภาพน้ําขังจะมีแนวโนมท่ีสูงข้ึน ท้ังนี้เปนเพราะวาการ

สลายตัวของอินทรียวัตถุโดยกิจกรรมของจุลินทรียในสภาพดังกลาวจะหยุดลงเม่ือส้ินสุด
กระบวนการ ammonification ซ่ึงจะปลดปลอย NH4

+ ออกมาและคงสถานะไวไดในสภาพ
รีดักชัน (Patrick and Reddy, 1978) สวนการออกซิไดซ NH4

+  ใหกลายเปน NO3
- โดย

กระบวนการ nitrification จะไมเกิดข้ึนเพราะปฏิกิริยาดังกลาวดําเนินการโดยจุลินทรียท่ีตองใช
ออกซิเจนเทานั้นเปนตัวรับอิเล็กตรอน ดังนั้นการสลายตัวของอินทรียวัตุในสภาพน้ําขัง จึงสงเสริม
ใหเกิดการสะสมของ NH4

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

 ดินในสภาพน้ําขังจะมี Fe2+ สะสมอยูในสารละลายดินเปนปริมาณท่ีมาก อันเนื่องมาจาก
กระบวนการรีดักชันของสารประกอบพวกเหล็ก (III) ลักษณะการเพ่ิมข้ึนและลดลงของ Fe2+ จะ
คลายคลึงกับการเปลี่ยนแปลงของฟอสฟอรัส (Tadano and Yoshida, 1978; Patrick and 

Reddy, 1978) โดยท่ี Fe2+ จะเพิ่มข้ึนสูงสุดประมาณ 1 - 2 เดือนหลังการขังน้ํา หลังจากนั้นปริมาณ
จะลดลงและรักษาระดับคงท่ีประมาณ 50 - 100 ppm ท้ังนี้ข้ึนอยูกับปริมาณของเหล็กท้ังหมดท่ีอยู
ในดิน  อินทรียวัตถุและชนิดหรือปริมาณของสารประกอบอื่น ๆ ท่ีเปนตัวรับอิเล็กตรอน ซ่ึงการ
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เปล่ียนแปลงของ Mn2+ ก็มีลักษณะเดียวกันกับ Fe2+ เชนกัน (Patrick et al., 1985; 
Ponnamperuma, 1972) 
 สําหรับแคทไอออนตัวอ่ืน ๆ ท่ีสําคัญเชน K+, Ca2+ และ Mg2+ ในสารละลายดินก็เพิ่มข้ึน
ดวยเชนเดียวกัน ท้ังนี้เนื่องจากกระบวนการแลกเปล่ียนของแคทไอออนโดยท่ี Fe2+ และ Mn2+ ท่ี
เกิดข้ึนมาก อันเนื่องมาจากกระบวนการรีดักชันจะไปไลท่ีแคทไอออนตาง ๆ บนผิวคอลลอยดให
ออกมาอยูในสารละลายเพิ่มข้ึน (Patrick and Reddy, 1978) นอกจากนั้นความสามารถในการ
ละลายตัวของแคทไอออนดังกลาวจะเพิ่มข้ึนดวย อันเนื่องจากอิทธิพลของคารบอนไดออกไซดท่ี
เพิ่มข้ึนเม่ือมีการขังน้ํา  สวน silica ซ่ึงมีบทบาทตอการเจริญเติบโตของขาวจะมีปริมาณเพิ่มข้ึนใน
สารละลายดิน เนื่องจากกระบวนการรีดักชันของสารประกอบเหล็กซ่ึงจัดอยูในรูป Fe-Si-P 

complex ทําใหเกิดการปลดปลอย Si ออกมาในระหวางกระบวนการ สวนการเพ่ิมข้ึนของ pH จะ
มีอิทธิพลนอยมากตอการละลายตัวของ Si (Ponnamperuma, 1972) อิทธิพลท่ีสําคัญอีกประการ
หนึ่งของดินน้ําขังคือการลดความเปนพิษของอะลูมินัมในดินกรด (จัด) ความเปนพิษดังกลาวจะ
ลดลงไดเม่ือมีการขังน้ําอันเนื่องจากการเพิ่มข้ึนของ pH (Ponnamperuma, 1978; Tanado and 

Yoshida, 1978; ไพบูลย 2546) 
 
2.3 การปรับตัวของพืชตอสภาพน้ําขัง 
 ในดินปกติท่ีมีการระบายนํ้าดีจะมีปริมาณชองอากาศอยูในดินประมาณ 25 % ของปริมาตร
ดินท้ังหมดแตเม่ือดินถูกน้ําทวมขัง น้ําจะเขาไปแทนท่ีชองวางในดินทําใหกาซออกซิเจนหมดไป
อยางรวดเร็วโดยกิจกรรมของจุลินทรียดิน อีกท้ังอัตราการแพรของออกซิเจนในน้ํายังชากวาใน
บรรยากาศถึงหนึ่งหม่ืนเทา (Aemstrong and Drew, 2002; Wild, 1981) ทําใหกระบวนการทาง
เคมีและชีวเคมีในดินน้ําขังแตกตางจากดินน้ําไมขังเปนอยางมากท้ังในดานการขาดออกซิเจน การมี
ปริมาณกาซ ethylene ท่ีสูง (Kenedy et al., 1992; Wiengweera et al., 1997) รวมไปถึงความ
เปนประโยชนของธาตุอาหารที่สูงข้ึน เชนฟอสฟอรัส และการสะสมของ S2-, H2S และ CH4 ซ่ึง
อาจเปนอันตรายตอตนขาว  ดังนั้นพืชท่ีไดรับสภาพน้ําทวมขังจึงมีการปรับตัวเพื่อหาออกซิเจนจาก
แหลงอ่ืนเพื่อใชในการหายใจและปรับกระบวนการ metabolism พืชท่ีปรับตัวไดก็สามารถอยูรอด
ไดเปนระยะเวลานาน สวนพืชท่ีไมสามารถปรับตัวไดก็จะแสดงอาการบาดเจ็บและตายไปในที่สุด 
การแสดงออกของพืชตอสภาพน้ําทวมขังนั้นมีความแตกตางกันไปตามชนิดพืช สภาพแวดลอมท่ี
ข้ึนอยูและลักษณะนิสัยการเจริญเติบโตของพืช (Colmer, 2003a) ซ่ึงสามารถแบงออกไดเปนพืช
บก (non-wetland plant) และพืชน้ํา (wetland plant)  
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2.3.1 พืชบก 

 โดยท่ัวไปพืชบกไมทนทานตอสภาพนํ้าขัง จะสามารถอยูรอดภายใตสภาพขาดออกซิเจน
ไดเปนระยะเวลาชั่วโมงถึงเปนวัน หลังจากนั้นความสามารถก็จะเส่ือมถอยลงไป (Drew, 1983) 
เนื่องจากรากพืชไมไดรับสภาพขาดออกซิเจนอยางเฉียบพลัน แตจะมีการเปล่ียนแปลงจากมี
ออกซิเจน  (normoxia) ไปเปนกึ่งขาดออกซิเจน  (hypoxia) และไปสูสภาพขาดออกซิเจน 
(anoxia) จึงทําใหพืชมีการปรับตัวตอสภาพดังกลาวกอนจะถึงข้ันตาย (Drew, 1997; Mustroph 

and Albrecht, 2003) พืชท่ีไมสามารถปรับตัวไดก็จะเกิดการบาดเจ็บข้ึนท้ังในรากและตน 

 การขาดออกซิเจนทําใหเกิดการเปล่ียนแปลงการ metabolism ของรากและจุลินทรียดิน 
การขาดออกซิเจนอาจไมไดเปนปจจัยท่ีทําใหเกิดการบาดเจ็บโดยตรงแตผลขางเคียงท่ีเกิดข้ึนก็ทํา
ใหเกิดความเสียหายแกรากได มี 3 กลไกท่ีทําใหเกิดการบาดเจ็บแกรากพืชในดินน้ําขังไดแก 
1) การขาดออกซิเจนจะจํากัดการหายใจโดยใชออกซิเจน ทําใหขาด ATP ท่ีจะขับเคล่ือนการ  
metabolism ในราก ทําใหขาดสารต้ังตนท่ีจะใชในกระบวนการอื่น ๆ ตอไป 

2) เกิดการสะสมสารพิษข้ึนในดินขาดออกซิเจน เชนกรดอินทรีย NO2
-, Mn2+, Fe2+  และ H2S 

3) เกิดการสะสมสารพิษท่ีผลิตจากกระบวนการ metabolism ของรากภายใตสภาพขาดออกซิเจน 
เชน acetaldehyde และ ethanol 

 การหายใจในสภาพขาดออกซิเจนจะผลิต ATP ออกมาไมเพียงพอตอการเจริญเติบโตและ
การคงสภาพของเซลล ทําใหพืชท่ีไมทนทานตอน้ําขังนั้นสามารถอยูรอดตอไปไดเปนระยะเวลา
ส้ันๆ โดยการนํา ATP กลับมาใชใหม (Drew, 1997; Drew, 1983) เพียง 0.5 - 3 ช่ัวโมง ใน tap 

root ของฝาย (Gossypium hirsutum) (Drew, 1983) รากหลายชนิดมีการตอบสนองตอการมี 
O2 partial pressure ตํ่าท่ีแตกตางกัน เชนในขาวสาลีมีการเพิ่มจํานวนรากบริเวณขอ (nodal 

roots) เม่ือปลูกในสารละลายท่ีไมใสอากาศ แตไมพบการเปล่ียนแปลงของ seminal roots 

(Wiengweera et al., 1997) Trought and Drew (1980) รายงานวา seminal roots ของขาว
สาลีท่ีปลูกในสารละลายปลอดออกซิเจนมีการตายและรากบริเวณขอมีความออนแอตอการขาด
ออกซิเจนอยางรุนแรง 
 นอกจากสภาพน้ําขังจะสรางความเสียหายแกรากพืชท่ีไมทนทานแลวยังมีผลกระทบตอตน
หรือสวนเหนือดินดวย เนื่องจากรากไมสามารถสงสารสังเคราะหตาง ๆ ไปสูตนไดเพียงพอ เชน น้ํา
, phytohormone, nutrient ions หรือมีการสงสารผิดปกติสูตน เชน สารพิษท่ีเกิดจากดินขาด
ออกซิเจน  หรือสารพิษจากกระบวนการ metabolism ของรากเอง มีกลไกท่ีเกิดข้ึนจากน้ําทวมขังท่ี
ทําใหเกิดการบาดเจ็บตอตนหลายประการ (Drew, 1983) ไดแก 
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1) การลดการนําเขาของน้ํา ทําใหเกิดการขาดนํ้ามีผลทําใหเกิดการเหี่ยวของใบและปากใบ
ปด สงผลตอประสิทธิภาพการสังเคราะหแสงท่ีลดลง 

2) การเปล่ียนแปลงการผลิต phytohormones ของราก ทําใหมีการเปล่ียนแปลงสมดุล
หรือความเขมขนของ phytohormones ซ่ึงการเปลี่ยนแปลงนี้อาจเปนผลกระทบจากการขาดน้ํา
ดวย มีผลทําใหยับยั้งการเจริญเติบโต เกิดการแกของใบท่ีเร็วข้ึนและมีผลตอการปดของปากใบดวย 

3) การลดลงของพลังงานท่ีตองใชประจุเพื่อการเคล่ือนยายในราก ทําใหเกิดการขาดธาตุ
อาหาร  และการเปล่ียนแปลงสมดุลหรือความเขมขนของ phytohormones อีกดวย และยังมีผลตอ
การยับยั้งการเจริญเติบโตและเกิดการแกของใบ  

4) การสะสมสารพิษท่ีเกิดจากดินหรือในรากที่อยูในสภาพขาดออกซิเจน ทําใหใบเหลือง 
(leaf chlorosis) เซลลยอยสลายตัว (cell lysis) และไมมีน้ํา (desiccation) 

 ซ่ึงจะเห็นวาการเจริญเติบโตท่ีลดลง การปดของปากใบ การเหี่ยวของใบ การแกเร็วของใบ  
หรือเซลลยอยสลายตัวลวนเปนอาการท่ีเกิดข้ึนท่ีสวนเหนือดินท่ีมีสาเหตุมาจากความผิดปกติของ
รากและดินท่ีถูกน้ําทวมขังท้ังส้ิน 
 
2.3.2 พืชน้ํา 
 ในกลุมพืชท่ีอยูในสภาพแวดลอมท่ีเปน aquatic, wetland หรือ flood-prone นั้นตางมี
ความสามารถในการปรับตัวใหอยูรอดภายใตสภาพขาดออกซิเจนได (Colmer, 2003a) โดยพชืท่ีมี
ความทนทานจะสามารถอยูรอดไดในสภาพขาดออกซิเจนเปนระยะเวลานาน  เชน  หญา 
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) ความทนทานตอน้ําขังของพืชน้ํานั้นมีกลไกท่ีพัฒนาข้ึนมาหลายแบบ คือ 

1) การสรางโพรงอากาศ (aerenchyma formation) การปรับตัวท่ีสําคัญของพืชน้ําตอ
สภาพน้ําขัง คือการสรางโพรงอากาศ โดยโพรงอากาศในรากจะทําใหมีความตานทานภายในราก
ตํ่าลงเพื่อสงเสริมใหมีออกซิเจนจากช้ันบรรยากาศลงไปสูปลายรากไดมากข้ึน (Armstrong and 

Drew, 2002; Colmer, 2003b) โพรงอากาศถูกสรางข้ึนท่ัวท้ังภายในสวนของพืช ยกเวนในสวน
ของ meristem, vascular bundles, sclerenchyma และเนื้อเยื่อสวนท่ีใชปกคลุม (Evans, 

2003) โพรงอากาศในสวนรากน้ันสรางข้ึนในสวนของ 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
เนื้อเยื่อในชวงท่ีกําลังพัฒนาและโพรงอากาศแบบ lysigenous สรางจากการยอยสลายเซลล โพรง
อากาศแบบ lysigenous สามารถพัฒนาใหเกิดข้ึนไดท้ังในรากแกและรากใหมท่ีเพิ่งเกิด แตในราก
แกจะพัฒนาโพรงอากาศไดความจุนอยกวา (Thomson et al., 1990) นอกจากการจัดหาอากาศ
แลว โพรงอากาศแบบ lysigenous ยังลดจํานวนเซลลท่ีตองใชออกซิเจนลงอีกดวย (Vartapetian 
and Jackson, 1997; Sauter, 2000)  
 การสรางโพรงอากาศมีความสัมพันธในทางบวกกับการเพิ่มความพรุนราก (Insalud, 

2006) ซ่ึงสอดคลองกับ Malik et al. (2003) ท่ีรายงานวาความพรุนของรากเพ่ิมข้ึนเม่ือมีการ
สรางโพรงอากาศไปตลอดท้ังความยาวรากและ Purnobasuki และ Suzuki (2004) ยังพบวาความ
พรุนรากจะเพิ่มข้ึนอยางรวดเร็วในชวงระหวาง 0 ถึง 10 มิลลิเมตร จากปลายราก การมีความพรุน
รากสูงนั้นเปนลักษณะหนึ่งของพืชท่ีปรับตัวเพื่อเจริญเติบโตในสภาพขาดออกซิเจนเพราะชวยใหมี
การเคล่ือนยายแกสเกิดข้ึนภายในราก (Justin and Armstrong, 1987) ความพรุนของรากน้ันมี
ความแตกตางกันหลายประการ คือ ก) มีความแตกตางในรากแตละชนิด เชน ขาวสาลี มีความพรุน
รากเปน 3 % ใน seminal root, 15 % ใน nodal root (Thomson et al., 1990) และ 22 % ใน 
adventitious roots (McDonald et al., 2001) ข) มีความแตกตางกันตามความยาวราก เชน ขาว
มีความพรุน 9 % ท่ีปลายรากและ 45 % ท่ีโคนราก (Colmer, 2003b) และ ค) มีความแตกตางกัน
ในแตละชนิดพืช ในพืชบก เชน ขาวสาลี 13 - 22 %, ขาวบารเลย 16 %, ขาวโพด 13 % ในพืชน้ํา 
เชนขาว 32 - 45 %, Typha domingensis 28 - 34 %, Phragmites australis 52 %, Juncus 

effuses 36 - 45 % และ Carex acuta 22 % เปนตน (Colmer, 2003b) 

 2) การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน (barrier to radial oxygen loss 

formation) ในรากแขนง (adventitious root) ของพืชน้ําหลายชนิดมีการสรางผนังกั้นการร่ัวไหล
ของออกซิเจน (Colmer, 2003b) ในสวนโคนรากซ่ึงสงเสริมใหมีการแพรของออกซิเจนไปสู
ปลายราก ลดการสูญเสียออกซิเจนออกไปตามรัศมีราก และทําใหรากสามารถหยั่งลึกลงไปในดิน
หรือสวนท่ีขาดออกซิเจนได (Armstrong, 1979) โดยท่ีในรากของพืชน้ํามีการสะสมสารจําพวกซู
เบอรินท่ีผนังเซลลของช้ัน hypodermis และ/หรือมีช้ัน exodermis ท่ีหนาขึ้นซ่ึงลักษณะดังกลาว
ยังชวยสงเสริมใหรากมีปริมาตรของโพรงอากาศมากข้ึนอีกดวย (Seago et al., 1999, 2000) อีก
ท้ังยังพบวาการขาดออกซิเจนยังกระตุนใหเกิดการหนาข้ึนของผนังเซลลช้ัน exodermis ในราก
ของ Carex remota (Moog and Janiesch, 1990) 

 3) การสรางรากแขนง (adventitious roots) ท่ีบริเวณใกลผิวดินซ่ึงมีปริมาณออกซิเจน
มากกวาใตดิน (Jackson and Drew, 1984)  
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 4) ตนกลาและตนแกในพืชหลายชนิดมีความสามารถในการเรงใหมีการยืดขยายสวนของ
ตนไดเร็วข้ึนเม่ือถูกน้ําทวม (Sauter, 2000) ทําใหพืชไดสัมผัสกับบรรยากาศและมีการแลกเปล่ียน
อากาศผานทางชองทางท่ีเรียกวาโพรงอากาศ  

5) พืชสามารถหลีกเล่ียงสภาพก่ึงขาดออกซิเจน (hypoxia) โดยการปรับวงจรชีวิต เชน 
เวลาการฟุงของเมล็ด (Crawford and Brändle, 1996)  

6) การเปล่ียนแปลง metabolism เพื่อการอยูรอดในระยะเวลาส้ัน ๆ ในสภาพขาด
ออกซิเจน โดยเฉพาะอยางยิ่งจะเกิดกระบวนการหมัก glycolysis และ alcohol ท่ีเพิ่มข้ึน ทําให
สามารถสรางพลังงานไดมากพอสําหรับพืชเพื่อใหมีชีวิตรอดไดหลายวัน (Setter et al., 1997) 

 7) การสะสมคารโบไฮเดรตในเนื้อเยื่อนั้นสัมพันธกับการทนทานตอสภาพน้ําทวมขัง ซ่ึง
เปนการสงสารต้ังตนไปใชในการ metabolism (Setter et al., 1997; Vartapetian and 

Jackson, 1997) พันธุท่ีมีความสามารถในการรักษาคารโบไฮเดรตไดมากกวาก็จะสามารถอยูรอด
ไดนานกวาพันธุท่ีรักษาไดนอย การสะสมคารโบไฮเดรตข้ึนอยูกับการสังเคราะหแสงภายใตความ
เขมแสงตํ่า พันธุท่ีทนทานจะมีการสังเคราะหแสงไดดีกวาพันธุท่ีไมทนทาน (Setter et al., 1997) 

8) การปรับตัวของพืชตอการดูดธาตุอาหารเชนการลดการสรางน้ําหนักรากเพื่อชวยลดการ 
metabolism และลดความตองการออกซิเจนของราก (Voesenek et al., 1989; Naidoo and 

Naidoo, 1992, Joly, 1994) และการลดสัดสวนรากตอตน (Rubio et al., 1995, Loreti and 

Oesterheld, 1996) ลักษณะดังกลาวพบใน Paspalum dilatatum ซ่ึงเปนหญาชนิดหนึ่งท่ี
เจริญเติบโตไดดีในสภาพน้ําทวมขังท่ีประเทศอารเจนตินา (Rubio et al., 1995) ซ่ึงการลด
สัดสวนรากตอตนเม่ือถูกน้ําทวมขังของหญา Paspalum dilatatum มีผลตอความเขมขนธาตุ
อาหารในเนื้อเยื่อพืชถาหากพืชมีอัตราการดูดธาตุอาหารเทาเดิม เพื่อท่ีจะรักษาปริมาณธาตุอาหารให
เพียงพอกับความตองการจึงตองมีการเพิ่มอัตราการดูดธาตุอาหารตอหนวยน้ําหนักแหงรากข้ึน 
(Rubio et al., 1997) การปรับตัวอีกประการหนึ่งของพืชตอน้ําทวมขังคือการเพิ่มการดูด
ฟอสฟอรัสซ่ึงตรงขามกับการมีน้ําหนักท่ีนอยลงของสวนท่ีเจริญเติบโตอยูใตดิน การดูดฟอสฟอรัส
ท่ีมากข้ึนนี้เกิดจากความเปนประโยชนของฟอสฟอรัสเพิ่มข้ึนเม่ือดินถูกน้ําขัง อีกท้ังการมีความยาว
รากเพิ่มข้ึนและการมีความสามารถในการดูดธาตุอาหารในแตละหนวยน้ําหนักรากหรือหนวยความ
ยาวรากจึงทําใหความเขมขนธาตุอาหารในเนื้อเยื่อเพียงพอตอการเจริญเติบโต (Rubio et al., 
1997) 
 จากการปรับตัวในลักษณะตางๆ นี้จึงทําใหพืชน้ําสามารถเจริญเติบโตไดในสภาพน้ําขัง 
พืชน้ําหลายชนิดมีผลผลิตท่ีสูงในพื้นท่ี flood-prone ซ่ึงเปนการปรับตัวของลักษณะพืชท่ีมีมา
ยาวนาน (Blom, 1999) รวมกับการปรับตัวท่ีเหมาะสม เชนการหลีกหนีจากสภาพน้ําทวมขัง 
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(Voesenek et al., 2003) การหลีกเล่ียงการขาดออกซิเจนดวยระบบขนสงอากาศภายในท่ีมี
ประสิทธิภาพ (Jackson and Armstrong, 1999; Colmer, 2003b) การทนทานตอสภาพขาด
ออกซิเจน (Gibbs and Greenway, 2003) เปนตน 
 
2.4 ขาวเปนพืชน้ําหรือพืชบก 

 ขาวเพาะปลูกในสภาพแวดลอมท่ีมีความหลากหลายของระดับน้ําท้ังในดานความลึก คือไม
ถูกขังน้ําไปจนถึงถูกน้ําทวมลึกหลายเมตร และระยะเวลาในการขังน้ําต้ังแตไมถูกน้ําขังเลย ถูกน้ําขัง
ช่ัวคราว หรือถูกน้ําขังตลอดฤดูกาลเพาะปลูก ดังนั้นขาวจึงมีการปรับตัวตอสภาพแวดลอมท่ี
หลากหลาย  ท้ังการทนทานตอความแหงแลง เชนขาวไร หรือทนทานตอน้ําขัง เชนขาวนาสวนหรือ
ขาวน้ําลึก ขาวไรและขาวแอโรบิกท่ีในปจจุบันมีปลูกมากกวา 2 ลานไรในแตละป (จีน 5 แสนไร 
บราซิล 1.6 ลานไร) (IRRI, 2008) มีสภาพแวดลอมในดินไมตางไปจากพืชไรอ่ืนๆ ท่ีเปนพืชบก  
 ขาวนาสามารถเจริญเติบโตไดดีในดินน้ําขัง เนื่องจากขาวสามารถปรับตัวสรางระบบสง
อากาศภายในตนไปสูรากได (internal aeration) มีการปรับตัวทางสัณฐานวิทยาและปรับ
กระบวนการ metabolism รวมไปถึงการมีลักษณะทางกายวิภาคท่ีเอ้ือตอการทนทานตอสภาพน้ํา
ขังโดยมีกระบวนการปรับตัวตางๆ ดังนี้ 

1) การสรางโพรงอากาศ (aerenchyma formation) เพื่อสงออกซิเจนเขาไปในรากของ
ขาว (Armstrong, 1979; Colmer et al., 1998) โดยสภาพท่ีชักนําใหใหมีการสรางโพรงอากาศ
คือสภาพกึ่งขาดออกซิเจน (hypoxia) (Drew, 1997; Mustroph and Albrecht, 2003) ซ่ึงสภาพ
นี้ชักนําใหเกิดการสังเคราะห ethylene และกระตุนกิจกรรมของ 1-aminocyclopropane-1-

carboxylic acid (ACC) synthase และ ACC oxidase ใหเพิ่มข้ึน หลังจากไดรับสภาพ 
hypoxia (Vartapetian and Jackson, 1997; Setter et al., 1997) ทําใหเกิดการตายของเน้ือเยื่อ 
(necrosis) ในสวน mid cortex ท่ี 1 - 2 เซนติเมตร จากหมวกรากซ่ึงเปนบริเวณท่ีมีการยืดขยายตัว
ของเซลลเสร็จสมบูรณแลวและการยอยสลายเซลลยังแพรขยายออกไปถึงสวน endodermis 

(Kawai et al., 1998; Justin and Armstrong, 1991) และขยายข้ึนไปตามทิศทางการเคล่ือนท่ี
ของ ethylene เพื่อทําเปนชองทาง (Gunawardena et al., 2001b) โดยท่ีเซลลและผนังเซลล
บริเวณชองทางอากาศน้ีจะถูกยอยสลายไปจนหมด (Gunawardena et al., 2001a) การตายของ 
root cortical cell นี้เกิดจากการเส่ือมสภาพและการยอยสลายของ cytoplasm ซ่ึงมีเอ็นไซม 
cellulase (β1,4-endoglucanase) ทําใหเกิดการตายของเซลลโดยมี ethylene, Ca2+ และ 
okadaic acid เปนตัวกระตุน (Drew et al., 2003) 
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 โพรงอากาศในรากขาวชวยลดแรงตานทานในการแพรของออกซิเจนไปสูปลายราก 
ความสามารถในการแพรออกซิเจนลงไปยังรากนั้นข้ึนอยูกับหลายปจจัย ไดแก ลักษณะทางกาย
วิภาค สัณฐานวิทยา และสรีรวิทยาของราก กลาวคือ ก) การมีโพรงอากาศขนาดใหญ  ข) การเรียง
ตัวของเซลลแบบลูกบาศก (cuboidal packing of cortical cells) ค) การมีสัดสวนของ cortex ท่ี
ใหญ ซ่ึง 3 ลักษณะนี้ชวยสงเสริมใหมีความพรุนรากเพ่ิมข้ึน ซ่ึงจะเห็นวาขาวมีการเพิ่มความพรุน
รากข้ึนจาก 15 - 30 % เปน 32 - 45 % เม่ือไดรับสภาพน้ําขัง (Colmer et al., 2006) ง) การมี stele 

ท่ีแคบเพื่อลดปริมาณการใชออกซิเจนในราก (Armstrong and Beckett, 1987; Armstrong et 

al., 1994; Sorrell, 1994) การมีออกซิเจนท่ีเพียงพอตอ stele นั้นเปนเร่ืองท่ีสําคัญมากเพราะถา
หากขาดออกซิเจนแลว  การเคล่ือนยายสารไปสูตนจะถูกยับยั้ง (Gibbs et al., 1998)  และการ
เคล่ือนยายสารสังเคราะหใน phloem ไปสูรากก็จะลดลง รากของพืชน้ําหลายชนิดจึงมี stele ท่ี
แคบ (Armstrong and Beckett, 1987) ดังเชนในรากแขนงของขาวท่ี stele มีความจุนอยกวา 5% 
ของพ้ืนท่ีหนาตัด ในขณะท่ีขาวฟางมีพื้นท่ี stele ถึง 24 - 36 % (McDonald et al., 2002) จ) การ
มีความตองการออกซิเจนในการหายใจท่ีลดลง (Armstrong, 1979) รากท่ีมีโพรงอากาศมากจะมี
อัตราการหายใจตอปริมาตรตํ่ากวารากท่ีมีโพรงอากาศนอย (Sauter, 2000) ฉ) การมีรากท่ีหนาข้ึน 
(Armstrong, 1979; Armstrong et al, 1982; Aguilar et al., 1999) การมีจํานวน lateral root 

ท่ีนอย (Armstrong et al., 1983; Sorrell et al., 2000) หรือการมี  lateral root ท่ีส้ันลงท่ี
บริเวณโคนรากท่ีมีออกซิเจนมากกวารากท่ีอยูตํ่าลงไป (Armstrong et al., 1990) ก็ชวยลด
ปริมาณการใชออกซิเจนและสงเสริมใหมีออกซิเจนแพรลงไปสูปลายรากท่ีไดรับสภาพขาด
ออกซิเจนไดมากข้ึนอีกดวย (Armstrong, 1979; Armstrong and Beckett, 1987; Armstrong 
et al., 1990) 
 การลําเลียงออกซิเจนในรากไมเพียงแตทําใหการหายใจของ mitochondria ดีข้ึนเทานั้น 
แตยังมีผลตอปริมาณออกซิเจนท่ีบริเวณราก ซ่ึงการมีออกซิเจนในบริเวณสวนท่ีเจริญเติบโตของ
รากจะลดความเส่ียงตอผลกระทบจากดินขาดออกซิเจน เชน phytotoxins และ organic 

compounds ตางๆ ไดแก Fe2+ และ Mn2+ เปนตน (Suater, 2000; Armstrong and Drew, 

2002; Evans, 2003) นอกจากมีออกซิเจนลําเลียงผานทางโพรงอากาศแลวยังมีแกสอ่ืน เชน
คารบอนไดออกไซด เอทธิลีนและมีเทน ผานออกมาจากดินขาดออกซิเจนอีกดวย (Colmer, 
2003b; Kirk and Du, 1997) 
 2) การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน (barrier to radial oxygen loss 
formation) ชวยลดการสูญเสียออกซิเจนจากโพรงอากาศในรากออกไปสูภายนอกราก (Visser et 

al., 2000; McDonald et al., 2001; Colmer, 2003b) เพื่อสงวนออกซิเจนไวใหเนื้อเยื่อเจริญใช
ในการหายใจ ลักษณะโครงสรางของผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนประกอบดวยสารจําพวกซู
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เบอรินสะสมอยูท่ีช้ัน hypodermis และสารจําพวกลิกนินสะสมอยูในระหวางเซลลภายในช้ันของ 
hypodermis ไปตลอดท้ังความยาวรากและมีการสรางผนังนี้อยางแนนหนาอีกดวย (Colmer et al, 

2006) ทําใหมีการซึมผานของออกซิเจนไดเพียงเล็กนอยหรือไมมีเลย Insalud et al. (2006) 

พบวาผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนนี้ถูกกระตุนใหสรางไดภายใน 1-2 วัน หลังจากไดรับสภาพ 
stagnant ทําใหมีการสูญเสียออกซิเจนออกจากรัศมีรากลดลงถึง 90% ท่ีบริเวณโคนราก โดยพบ
หลักฐานการสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนในรากขาวจากการหนาข้ึนของผนังช้ัน 
sclerenchymatous fibres ในช้ันของ hypodermis ซ่ึงมีการเรืองแสงภายใตกลองฟลูออเรสเซนส
ของสารประกอบพวกซูเบอรินและลิกนินมากกวารากท่ีไดรับสภาพ aerated ท่ีช้ันเซลลเดียวกัน 
(Insalud et al., 2006; Insalud, 2006) 
 3) การสรางรากใหม (adventitious root formation) เปนการปรับตัวเพื่อแทนท่ีรากท่ี
ตายไปหรือมีประสิทธิภาพการทํางานท่ีลดลง เม่ือไดรับสภาพขาดออกซิเจนท่ีอยูลึกลงไปจากผิวดิน 

รากท่ีเกิดข้ึนใหมมักงอกออกมาจากสวนฐานของตนแลวหยั่งลงไปในดินหรือในน้ํา รากชนิดนี้
นอกจากจะใชขนสงออกซิเจนลงไปผานทางโพรงอากาศแลว บางคร้ังก็ไดรับออกซิเจนโดยตรงจาก
ส่ิงแวดลอมอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997) บทบาทท่ีสําคัญของรากใหมตอการ
เจริญเติบโตของสวนเหนือดินนั้นประกอบดวยการสงน้ํา แรธาตุ และฮอรโมน และยังเปนแหลง
ของ assimilates และ metabolites ของตนอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997) Colmer 

(2003a) ศึกษาในขาว 12 พันธุจาก 3 ระบบการเพาะปลูก ไดแกขาวไร ขาวนาสวน และขาวน้ําลึก 
พบวาขาวมีจํานวนรากเพ่ิมข้ึนเม่ือปลูกในดินน้ําขังเปรียบเทียบกับดินระบายน้ําดีถึง 2 เทา แสดงวา
การสรางรากใหมเปนส่ิงท่ีใชวัดความทนทานตอน้ําขังในขาวไดเปนอยางดี (Armstrong, 1971; 
Jackson and Drew, 1984; Colmer et al., 1998) 

4 )  การทนทานตอสภาพขาดออกซิเจน  (anoxia) โดยตรงพบไดในเมล็ดข าว มี
ความสามารถในการงอกภายใตสภาพขาดออกซิเจน และมีการยืดตัวของ coleoptile เม่ือถูกน้ําขัง 
(Sauter, 2000; Setter et al., 1994) ซ่ึงเปนการปรับตัวเพื่อหลีกเล่ียงสภาพขาดออกซิเจนไดอีก
ดวย พันธุขาวสวนใหญจะไดรับความเสียหายอยางมากเม่ือถูกน้ําทวมท้ังตนมากกวา 3 วัน แตก็ยังมี
ขาวบางพันธุท่ีมีความสามารถอยูรอดไดในสภาพน้ําทวมขัง ไดแก ขาวน้ําลึกและขาวข้ึนน้ําท่ีปลูก
ในสภาพแวดลอมท่ีมีน้ําทวมลึกถึง 100 เซนติเมตร และขังอยูในสภาพนิ่งเปนเวลาหลายเดือน ซ่ึง
เปนขาวท่ีมีความสามารถในการยืดตัวของใบและปลองอยางรวดเร็วไดเพื่อหลีกหนีระดับน้ําท่ีทวม
สูงข้ึน (Vartapetian and Jackson, 1997; Pezeshki, 2001) ขาวจึงยังคงไดรับออกซิเจน 
คารบอนไดออกไซด และแสงสําหรับการเจริญเติบโตไดตอไป (Liao and Lin, 2001) 

 5) การปรับ metabolism เปนการจัดหาพลังงานเพื่อใชในการเจริญเติบโตตอไปในสภาพ
ขาดออกซิเจนซ่ึงมีกระบวนการท่ีสําคัญคือการกระตุนใหเกิด glycolysis และ fermentation 
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เนื่องจากในสภาพขาดออกซิเจนนั้นการ oxidative phosphorylation ของ mitochondria จะถูก
จํากัด เซลลจึงจําเปนตองสราง alcohol fermentation ข้ึนเพื่อทดแทนการไดพลังงานจาก Krebs 

cycle ใหมี ATP เพียงพอแกความตองการของเซลล (Vartapetian and Jackson, 1997) ใน
ระหวางกระบวนการหมักนั้น alcohol dehydrogenase (ADH) นั้นไดมีการนํา NAD+ มาใช
เพื่อใหกระบวนการ glycolysis ดําเนินตอไป โดยพบวาการมีกิจกรรมของ ADH ท่ีสูงไดชักนําให
มีการผลิต ethanol เกิดข้ึนอีกดวย (Vartapetian and Jackson, 1997; Setter et al., 1997; 

Liao and Lin, 2001) พืชยังตอบสนองตอสภาพขาดออกซิเจนดวยการสังเคราะหโปรตีนท่ี
เฉพาะเจาะจงตอสภาพขาดออกซิเจนคือ anaerobic polypeptidase (ANPs) (Setter et al., 

1997; Vartapetian and Jackson, 1997) โดย ANPs เปนเอ็นไซมท่ีไดมาจากกระบวนการ 
glycolysis และ fermentation (Sachs, 1993) ตัวอยางการตอบสนองของขาว คือการยืดตัวอยาง
รวดเร็วของ coleoptile ซ่ึงเกิดจากเซลลของ coleoptile ท่ีขาดออกซิเจนมี mitochondria ท่ีมี
ศักยภาพในการสังเคราะหโปรตีนท่ีใช ATP จากกระบวนการ glycolysis ไดสูง (Vartapetian 

and Jackson, 1997) 
 6) การปรับตัวตอสภาพนํ้าทวมขังของขาวในการหาอาหาร คือ การเพิ่มสัดสวนรากตอตน
เนื่องจากรากมีการเพิ่มพื้นท่ีผิวตอปริมาตร โดยการเพิ่มจํานวนรากแขนง หรือเพิ่มความยาวรากเพ่ือ
ใชในการแสวงหาฟอสฟอรัส (Insalud, 2006) อีกท้ังเม่ืออยูในสภาพขาดออกซิเจนรากขาวจะเพิ่ม
การดูดใชฟอสฟอรัสโดยการปลดปลอยกรดอินทรียเพื่อสรางสภาพความเปนกรดรอบ ๆ รากซ่ึงเกิด
จากการออกซิเดชันของ Fe2+ และการปลดปลอย H+ จากรากโดยตรงเน่ืองจากการปรับสมดุลของ
ประจุภายในราก ทําใหคา pH ดินลดลง ฟอสฟอรัสในดินจึงละลายออกมาไดมากข้ึน (Kirk and 

Du, 1997) 
 
2.5 ความหลากหลายทางพันธุกรรมของขาวในการปรับตัวตอสภาพขาดออกซิเจน 

ประเภทของขาวเม่ือแบงตามนิเวศนการปลูกอาจแบงไดเปน 1) ขาวนาสวน เปนขาวท่ีปลูก
ในนาท่ีมีน้ําขังหรือกักเก็บน้ําไดระดับน้ําลึกไมเกิน 50 เซนติเมตร และยังแบงยอยออกเปน ขาวนา
น้ําฝนและขาวนาชลประทาน 2) ขาวข้ึนน้ํา เปนขาวท่ีปลูกในนาท่ีมีน้ําทวมขัง มีระดับน้ําลึกต้ังแต 1 
- 5 เมตร เปนเวลาไมนอยกวา 1 เดือน ลักษณะพิเศษของขาวข้ึนน้ําคือ มีความสามารถในการยืด
ปลอง (internode elongation ability) การแตกแขนงและรากท่ีขอเหนือผิวดิน (upper nodal 

tillering and rooting ability) และการชูรวง (kneeing ability) 3) ขาวน้ําลึก เปนขาวท่ีปลูกใน
พื้นท่ีน้ําลึก ระดับน้ําในนามากกวา 50 เซนติเมตร แตไมเกิน 100 เซนติเมตร 4) ขาวไร เปนขาวท่ี
ปลูกในท่ีดอนหรือในสภาพไร บริเวณไหลเขาหรือพื้นท่ีซ่ึงไมมีน้ําขัง ไมมีการทําคันนาเพื่อกักเก็บ
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น้ํา และ 5) ขาวนาท่ีสูง เปนขาวท่ีปลูกในนาท่ีมีน้ําขังบนท่ีสูงต้ังแต 700 เมตรเหนือระดับน้ําทะเล 

พันธุขาวนาท่ีสูงตองมีความสามารถทนทานอากาศหนาวเย็นไดดี (สถาบันวิจัยขาว 2541) 
ดังจะเห็นวาความหลากหลายของทองถ่ิน เชน สภาพภูมิประเทศ หรือภูมิศาสตรทาง

การเกษตรตางก็มีผลตอความหลากหลายของชนิดขาว  ทําใหขาวมีการปรับตัวท่ีเฉพาะเจาะจงตอ
สภาพแวดลอมในทองถ่ินท่ีมีความแปรปรวนของสภาวะเครียดตาง ๆ เชน สภาพของดิน หรือระดับ
น้ําและระยะเวลาในการขังน้ํา การปรับตัวของขาวตอสภาพน้ําขังนั้นมีกลไกการปรับตัวของราก
หลายแบบท่ีจะเจริญเติบโตในสภาพท่ีขาดออกซิเจน เชน มีการสรางรากใหมข้ึนมามากกวาน้ําไมขัง 
รากขาวท่ีปลูกในสภาพขาดออกซิเจนส้ันกวาปลูกในสภาพมีออกซิเจนเพียงพอ (Insalud, 2006) มี
การสรางโพรงอากาศและผนังกั้นการรั่วไหลของออกซิเจน โดยขาวไรบางพันธุมีปริมาณโพรง
อากาศเทากับขาวนาสวน แตก็พบวาขาวไรพันธุซิวแมจันมีปริมาณโพรงอากาศเทากันเม่ือปลูกใน
สภาพดินน้ําขังและดินระบายน้ําดี (Insalud, 2006) แตมีผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจนเพียง
เล็กนอยขณะท่ีขาวน้ําลึกและขาวนาสวนท้ัง 2 ชนิดมีการสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน
อยางแนนหนา (Colmer, 2003a) เปนตน  

Thang (2006) พบวาขาวพันธุชัยนาท 1 มีประสิทธิภาพการดูดฟอสฟอรัสในสภาพขังน้ํา
ตํ่ากวาไมขังน้ําซ่ึงอาจเกิดจากการมีความพรุนของรากเพิ่มข้ึนและมีสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของ
ออกซิเจน ซ่ึงเหมือนกับสุวรรณี (2550) ท่ีพบวาขาวขาวดอกมะลิ105 มีการเจริญเติบโตและสะสม
ปริมาณฟอสฟอรัสในสภาพ aerated มากกวาสภาพ stagnant แต Huguenin-Elie et al. (2003) 

กลับพบวาในขาวขาวดอกมะลิ 105 มีอัตราการดูดธาตุฟอสฟอรัสเพิ่มข้ึนตลอดการขังน้ําท้ัง 42 วัน  
โดยท่ีประสิทธิภาพการดูดธาตุอาหารของขาวพันธุนี้จะข้ึนอยูกับรัศมีของราก (root radius) และ
การมีขนรากมาก  อีกท้ังขาวไรและขาวนาสวนยังมีการสะสมไนโตรเจนและฟอสฟอรัสแตกตางกัน
เม่ือมีการขังน้ําโดยท่ีขาวไรสะสมไดเล็กนอยแตขาวนาสวนสะสมไดถึง 2 เทา (เนตรนภา 2546)  

ขาวพันธุพื้นเมืองในตางประเทศบางพันธุ เชน Jalmagna, Baisbish และ Rayada16-3 
สามารถปรับตัวตอสภาพน้ําทวมลึกได แตมีผลผลิตตํ่าเนื่องจากมีการแตกกอนอย ใบยาวและไมต้ัง
ตรง หักลมงาย และมีคุณภาพเมล็ดตํ่า (Perata and Voesenek, 2006) จึงมีกระบวนการพัฒนา
สายพันธุเพื่อใหสามารถยืดปลองได มีใบท่ีหนา มีรวงใหญและมีลําตนท่ีแข็งแรง เพื่อใหสามารถ
ปลูกไดในสภาพนาน้ําลึก และพบวาพันธุท่ีตอบสนองตอระดับน้ําท่ีสูงข้ึนและมีผลผลิตสูงและเปน
ท่ีรูจักไดแกพันธุปราจีนบุรี 2 ท่ีประเทศไทย (สถาบันวิจัยขาว 2541) ดังจะเห็นวาพันธุขาวไทยน้ันมี
ความสามารถในการปรับตัวตอสภาพน้ําขังไดดี นอกจากนี้ลักษณะอ่ืน ๆ ท่ีเอ้ืออํานวยตอการ
ทนทานตอสภาพน้ําขังไดแก การสรางโพรงอากาศ การสรางผนังกั้นการร่ัวไหลของออกซิเจน การ
สรางรากใหม หรือการปรับกระบวนการ metabolism นั้นสามารถนํามาใชเปนขอมูลพื้นฐานใน
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การปรับปรุงพันธุขาวทนน้ําขังไดเปนอยางดีโดยเฉพาะอยางยิ่งพันธุขาวในประเทศไทยมีความ
หลากหลายทางพันธุกรรม และมีนิเวศนการเพาะปลูกท่ีแตกตางกันต้ังแตไมมีน้ําขังเลย ไปจนถึงมี
น้ําทวมลึกหลายเมตรเปนเวลาหลายเดือน การศึกษาถึงการปรับตัวของขาวตางพันธุในสภาพน้ําขัง
จึงมีความสําคัญตอการเพิ่มความเขาใจตอกลไกการปรับตัวของขาวแตละชนิด  ซ่ึงนําไปสูการ
พัฒนาองคความรูท่ีเปนประโยชนตอการปรับปรุงพันธุขาวตอไป 
 


