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ความเครียดของพืชและการบรรเทาความเครียด

ยงยุทธ		โอสถสภา	1

1	รองศาสตราจารย์	ดร.,	ภาควิชาปฐพีวิทยา	คณะเกษตร	ก�าแพงแสน	มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร์	วิทยาเขตก�าแพงแสน

บทคัดย่อ

	 	 สภาพแวดล้อมของพืชอันประกอบด้วย

สิ่งไม่มีชีวิตและสิ่งที่มีชีวิต	เป็นปัจจัยส�าคัญต่อการ

เจริญเติบโตของพืช	 เมื่อพืชอยู่ในสภาพแวดล้อมที่

เหมาะสม	 พืชจึงเจริญเติบโตได้ดี	 สภาพแวดล้อม

ตามธรรมชาติ	 เช่น	 อุณหภูมิ	 แสง	 ดิน	 น�้า

โรคและแมลง	 มีความแปรปรวนอยู่เสมอ	 และ

เมื่อสภาพแวดล้อมเริ่มไม่เหมาะสม	 พืชจะสร้าง

อนุมูลอิสระพวกออกซิเจนท่ีว่องไวต่อปฏิกิริยา	

(ROS)	 ปริมาณน้อย	 ใช้เป็นโมเลกุลสัญญาณเพื่อ

ให้เซลล์	 อวัยวะและพืชทั้งต้นรับรู้	 แล้วปรับระบบ

ภายในเซลล์และต้นพืชให้เข้ากับสภาพแวดล้อม

ทีเ่ปลีย่นแปลง	 ถ้าสภาพไม่เหมาะสมมาก	 เซลล์พชื

จะสร้าง	 ROS	 มาก	 และสะสมไว้ในเซลล์มากด้วย	

ทัง้น้ีเพราะระบบต้านออกซเิดชนัไม่มปีระสทิธภิาพ

เพียงพอที่จะควบคุมให้เกิดสมดุล	 กระบวนการ

ทางสรีระของพืชจึงได้รับความเสียหายทันทีทันใด	

เรียกผลกระทบเชิงลบจากการสะสม	 ROS	 ว่า

ความเครียดของพืชจากออกซิเดชัน	 พืชที่มีความ

เครยีดจากสิง่แวดล้อมหลายแบบ	 ต่างก็มกีารสร้าง

ROS	 มากคล้ายกัน	 เมื่อมี	 ROS	 ในเซลล์มาก

จะท�าลายสารอินทรีย์ที่ส�าคัญในเซลล์	 เช่น	 ลิปิด

ในเย่ือ	 โปรตีนและดีเอ็นเอ	 เซลล์จึงเป็นอันตราย	

แต่ถ้าเซลล์มีระบบต้านออกซิเดชันที่ดี	 สามารถ

ควบคุมให้	 ROS	 อยู่ในระดับต�่าและสมดุล	 พืชก็

ปรับตัวเข้ากับสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลงและ

เจริญเติบโตได้		

	 	 ระบบต้านออกซิเดชันของพืชมี	 2	 ส่วน	

คือ	 (1)	 สารต้านออกซิเดชัน	 เช่น	 กลูตาไทโอน	

แอสคอร์เบตหรือวิตามินซี	 โทโคฟีรอล	 และ

แคโรทีนอยด์	 เป็นสารที่ช่วยท�าลาย	 ROS	 และ

(2)	เอนไซม์ท�าลาย	ROS	ให้เป็นน�้า

	 	 ธาตุอาหารมีบทบาทส�าคัญในการควบคุม	

ROS	 ในพืช	 เนื่องจาก	 (1)	 พืชจะมีโครงคาร์บอน

เพียงพอส�าหรับสังเคราะห์สารต้านออกซิเดชัน

และเอนไซม์ท�าลาย	ROS	เมื่อพืชได้รับธาตุอาหาร

ครบทุกธาตุ	และธาตุอาหารเพียงพอและสมดุลกัน

(2)	สารต้านออกซิเดชันบางชนิด	เช่น	กลูตาไทโอน

มีก�ามะถันเป็นองค์ประกอบ	 (3)	 เอนไซม์ที่ท�าลาย	

ROS	 มีไนโตรเจนและก�ามะถันเป็นองค์ประกอบ	

และ	 (4)	 เหล็ก	 ทองแดง	 แมงกานีส	 และ

สังกะสีเป็นโคแฟกเตอร์ของเอนไซม์ที่ท�าลาย	ROS	

ดังนั้น	การจัดการธาตุอาหารในดินอย่างเหมาะสม

เป็นวิธีการหนึ่งที่ช่วยให้พืชทนต่อความเครียด

จากสภาพแวดล้อมได้ดีขึ้น

ค�าส�าคัญ : สิ่งแวดล้อม	 ความเครียด	 อนุมูลอิสระ	 สารต้าน

ออกซิเดชัน	ROS	และ	SOD
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	 	 “ความเครียด”	 เป็นศัพท์ทางฟิสิกส์ที่น�า
มาใช้ในทางชีววิทยา	 และ	 “ความเครียดของพืช”	
มีความสัมพันธ์กับสภาพแวดล้อมที่ไม่เหมาะสม	
1.1 ความเครียดคืออะไร?
	 	 เน่ืองจากช่ือของบทความนี้คือ	 “ความ
เครียดของพืชและการบรรเทาความเครียด”	 จึง
ควรอธิบายก่อนว่าความเครียดของพืชคืออย่างไร?	
และ	“ความเครียด”	ค�านี้มีที่มาและมีความหมาย
ทางวิชาการอย่างไร?
	 	 เมื่อ	พ.ศ.	2512	Jacob	Levitt	อธิบายไว้
ในหนงัสอื	“Introduction	to	Plant	Physiology
บทที่	22	Stress	resistance”	ว่าการเจริญเติบโต
และพัฒนาของพืชขึ้นอยู ่กับกระบวนการทาง
สรีระ	 (physiological	 processes)	 เช่น	 การ
สงัเคราะห์แสงและการหายใจ	 อนัเป็นกระบวนการ
ภายใน	 แต่ปัจจัยภายนอกคือสิ่งแวดล้อมควบคุม
กระบวนการทางสรีระ	 จึงควบคุมการเจริญเติบโต
และพัฒนาของพืช	 ดังนั้นอุณหภูมิ	 ความชื้น	 แสง	
ธาตุอาหารและอากาศ	จึงมีอิทธิพลในด้านส่งเสริม
หรือยับยั้งการเจริญเติบโตของพืช	 อย่างไรก็ตาม
แรงจากสิง่แวดล้อมหรอื	“stress”	ท�าให้พชืมภีาวะ	
“strain”	 ซึ่งอาจส่งผลให้พืชเสียหายหรือตายก็ได้	
(Levitt,	1969)
	 	 ในทางฟิสิกส์	 แรงที่กระท�าต่อวัตถุจะมี
แรงต้านจากวัตถุซึ่งรวมเรียกว่า	“stress”	ใช้หน่วย
แรงต่อพื้นที่	หรือหน่วยความดัน	(pressure)	เมื่อ
มี	 “stress”	 กระท�าต่อวัตถุ	 ผลก็คือวัตถุมีภาวะ	
“strain”	 ที่เห็นได้	 เช่น	 เชือกที่ถูกดึงอาจยาวขึ้น	
กระป๋องที่ถูกทุบมีรูปร่างเปลี่ยนไป	“strain”	ของ
วัตถุมี	2	แบบ	คือ	แบบแรกยืดหยุ่น	(elastic)	และ
คืนรูปเดิมได้	 (reversible)	 กับแบบที่	 2	 คืนรูป
ไม่ได้	(irreversible)

	 	 ในทางสรีรวิทยาของพืช	 “stress”	 มี
ความหมายดังนี้	 คือ	 (1)	 แรงที่อาจก่อให้เกิด
อันตราย	 (potentially	 injurious	 force)	 หรือ	
(2)	 ปัจจัยภายนอก	 ซึ่งกระท�าให้พืชเป็นอันตราย	
“stress”	 อาจท�าให้พืชมีภาวะ	 “strain”	 ได้	 2	
แบบคือ	พืชคืนสู่สภาพเดิมได้	(reversible	strain)
โดยไม่ได้รับอันตรายใดๆ	หรือพืชฟื้นคืนสภาพเดิม
ไม่ได้	 (irreversible	strain)	เช่น	พืชเป็นอันตราย
หรือตาย	 โดยธรรมชาติ	 พืชทุกต้นอยู่ภายใต้	
“stress”	 จากสภาพแวดล้อม	 (environmental
stresses)	ตลอดเวลา	หากพชืปรับตวัได้จนสามารถ
ทนทานต่อสภาพแวดล้อมดังกล่าว	 (resistance	
adaptation)	 ก็อยู่รอด	 แต่พืชที่ปรับตัวไม่ได้
จะตายไป	 โดยปกติเมื่อ	 stress	 จากสิ่งแวดล้อม
กระท�าต่อพืช	 พืชจะเกิดภาวะ	 “strain”	 อย่าง
แน่นอน	 แต่พืชที่ทนทานจะมี	 “strain”	 แบบคืน
รูปเดิมได้	(reversible	strain)	เสมอ	ในการวัดผล
ของ	 stress	 ที่เกิดกับพืชนั้น	 แต่เดิมวัดทางอ้อม	
โดยวัดข้อมูลที่สัมพันธ์กับการเจริญเติบโตของพืช	
เช่น	การรอดชีวิต	ผลผลิต	และมวลชีวภาพ	ต่อมา
วัดผลกระทบต่อกระบวนการใช้ประโยชน์อาหาร
ระดับปฐมภูมิ	 (primary	assimilation	process)	
เช่น	การตรึงคาร์บอนไดออกไซด์ในการสังเคราะห์
แสง	 และการดูดธาตุอาหาร	 (Levitt,	 1980;	
Taiz	 and	 Zeiger,	 1998)	 ปัจจุบันการประเมิน
ตัวชี้วัดผลกระทบจาก	 stress	 ใช้วิธีการด้าน
ชีววิทยาโมเลกุล	(Sewelam	et	al.,	2016)
	 	 ที่กล่าวมาข้างต้น	 มีศัพท์บัญญัติทาง
วิทยาศาสตร์	 2	 ค�าที่ราชบัณฑิตยสถานบัญญัติไว้	
คือ	stress	=	ความเค้น	และ	strain	=	ความเครียด	
(ราชบัณฑิตยสถาน,	2546)
	 	 หากสังเกตการใช้ศัพท์นี้ในเอกสารทาง
วิชาการด้านการผลิตพืชและสาขาใกล้เคียงจะ
แตกต่างจากศัพท์บัญญัติของราชบัณฑิตยสถาน	
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โดยเฉพาะอย่างยิ่ง	 ค�า	 “stress”	 ซึ่งนิยม

แปลว่า	“ความเครียด”	และใช้กันอย่างกว้างขวาง	

ยกตัวอย่าง	เช่น	

	 	 abiotic	stress	=	ความเครียดจากสิ่งไม่มี

ชีวิต

	 	 biotic	stress	=	ความเครยีดจากสิง่มชีวีติ

	 	 plant	 stress	 physiology	 =	 สรีรวิทยา

ของพืชภายใต้สภาวะเครียด

	 	 การที่นักวิชาการด้านพืชนิยมใช้ค�าว่า	

“ความเครยีด”	อาจเนือ่งจากความคุน้เคยกบันยิาม

ของ	 “ความเครียดของคน”	 ซึ่งกรมสุขภาพจิต

อธิบายว่าหมายถึง	 “ภาวะของอารมณ์หรือความ

รู้สึกที่เกิดขึ้น	 เมื่อเผชิญกับปัญหาต่างๆ	 ที่ท�าให้

รู้สึกไม่สบายใจ		คับข้องใจ		หรือถูกบีบคั้น	กดดัน

จนท�าให้เกิดความรู้สึกทุกข์ใจ	 	สับสน	 	 โกรธหรือ

เสียใจ”	 โดยอนุมานว่า	 พืชที่อยู่ในสภาพร้อนจัด	

หนาวจัด	หรือขาดน�้า	 ซึ่งไม่ใช่สภาพที่ดี	พืชก็ต้อง	

“มีความเครียด”	เหมือนกัน	ในขณะนี้จึงถือว่า	(1)		

stress	 =	 ความเครียด	 และ	 (2)	 ความเครียดนั้น

เป็นความผิดปกติในพืช	 เช่น	 สภาวะเครียดของ

พืช	 (plant	 stress)	 (ไม่นิยมใช้ค�า	 strain)	 การ

ใช้ค�า	 “ความเครียด”	 ลักษณะนี้เป็นที่รับรู้และ

นิยมในหมู่นักวิชาการแล้ว	 แต่ผู้สนใจเรื่องนี้ต้อง

จ�าหลักการส�าคัญว่า	 เพราะปัจจัยภายนอกหรือ

สภาพแวดล้อมที่ไม่เหมาะสม	 “เค้น”	 ท�าให้พืชมี	

“ความเครียด”

1.2 สิ่งแวดล้อม

  สิ่งแวดล้อม	 (environment)	 คือ	 สิ่ง

ต่างๆ	 ทั้งทางธรรมชาติและทางสังคมที่อยู่รอบๆ	

ตัวเรา	 ส่วนสภาพแวดล้อมหรือสภาวะแวดล้อม	

(environmental	 condition)	 หมายถึงลักษณะ

ในตัวเอง	 หรือความเป็นเองตามธรรมชาติของ

สิ่งแวดล้อม

	 	 ในระบบนิเวศมีสิ่งแวดล้อมที่ส�าคัญต่อ

การด�ารงชีวิตของพืช	 2	 อย่าง	 คือ	 สิ่งไม่มีชีวิต	

เช่น	อุณหภูมิ	แสง	ดิน	และน�้า	กับสิ่งที่มีชีวิต	เช่น	

พืชด้วยกัน	สัตว์	และจุลินทรีย์	เมื่อพืชเจริญเติบโต

อยู ่ในสภาพแวดล้อมหรือสภาวะแวดล้อมอัน

เหมาะสม	 กระบวนการทางสรีระของพืชทุกด้าน

จะด�าเนินไปอย่างมีประสิทธิภาพ	การเจริญเติบโต

ของส่วนเหนือดินและรากก็เป็นไปตามปกติ	แต่ถ้า

สิ่งแวดล้อมอย่างหนึ่งหรือหลายอย่างเปลี่ยนแปลง

ไปจนมีสภาพไม่เหมาะสมถึงระดับหนึ่ง	 แล้วส่งผล

กระทบจนกระบวนการทางสรีระของพืชอย่างใด

อย่างหนึ่งได้รับความเสียหายทันทีทันใด	 เราเรียก

ผลกระทบเชิงลบที่พืชได้รับนี้ว่า	 “ความเครียด

ของพืช	(plant	stress)”

	 	 อันที่จริงสภาพแวดล้อมของพืชที่ปลูก

ในเรือกสวนไร่นาโดยทั่วไป	 มิได้เอื้อต่อการเจริญ

เติบโตสูงสุดตลอดเวลา	 แต่มักเผชิญกับสภาพที่

ไม่เหมาะสมในช่วงเวลาใดเวลาหนึ่ง	 ซ่ึงส่งผล

กระทบต่อการเจริญเติบโตและผลผลิตอยู่เนืองๆ	

อย่างไรก็ตาม	 เรื่องในอนาคตที่น่าวิตกก็คือสภาพ

แวดล้อมบางด้านของโลกจะมีปัญหามากขึ้น	 ทั้งนี้

เนื่องจากมีข้อมูลที่บ่งชี้ว่าโลกมีการเปลี่ยนแปลง

ด้านภูมิอากาศ	(climate	change)	อย่างต่อเนื่อง	

ซึ่งน�าไปสู่สภาวะโลกร้อน	 (global	 warming)	

กล่าวคือในรอบ	 100	 ปีที่ผ่านมา	 อุณหภูมิของ

โลกมีแนวโน้มเพิ่มขึ้นเฉลี่ย	 0.07	 องศาเซลเซียส

ต่อทศวรรษ	 ส่วนอุณหภูมิของประเทศไทยเพิ่มขึ้น

เฉลี่ย	0.026	องศาเซลเซียสต่อทศวรรษ	คาดว่าอีก	

90	ปีข้างหน้า	อุณหภูมิสูงสุดเฉลี่ยของประเทศไทย

จะสูงขึ้นกว่าปัจจุบันประมาณ	3-4	องศาเซลเซียส	

และอุณหภูมิเฉลี่ยต�่าสุดท่ีมีแนวโน้มจะสูงข้ึน

เช่นเดยีวกนั	(จรีาภา,	2558)	ผลกระทบของสภาวะ

โลกร้อนต่อพืช	 นอกจากจะเกี่ยวข้องกับระดับ
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ของดินสูงขึ้น	 ซึ่งส่งผลให้มีการสูญเสียน�้าจากดิน
และพชืมากขึน้	ในสภาพดงักล่าวพชืจงึมีภาวะความ
เครียดจากความร้อน	 (heat	 stress)	 และความ
เครียดจากน�้า	(water	stress)	ด้วย	(เอ็จ,	2554)
	 	 วิทยาการด้านสรีรวิทยาของพืชภายใต้
สภาวะเครียด	 (plant	 stress	 physiology)
กล่าวถึงปัจจัยแวดล้อมท้ังท่ีมีชีวิตและไม่มีชีวิต
ที่ท�าให้พืชเครียด	และผลกระทบของสภาวะเครียด
นั้นต่อกระบวนการทางสรีระของพืชในด้านต่างๆ	
(นวรัตน์,	2558;	Levitt,	1980;	Shabala,	2012)	
ซ่ึงมีรายละเอียดมากและควรมีการท�าความเข้าใจ
อย่างถ่องแท้	 แต่ประเด็นเรื่องอนุมูลอิสระ	 (free	
radical)	กับความเครียดของพืช	ก�าลังได้รับความ
สนใจมากขึ้นตามล�าดับ	 บทความนี้จึงขอเน้นเรื่อง
ดังกล่าว	 โดยเร่ิมจากการอธิบายปัจจัยพื้นฐาน
ส�าหรับการเจริญเติบโตของพืช	 ผลกระทบของ
การเปล่ียนแปลงสภาพแวดล้อมต่อพืช	 โดยเน้น
การเกิดอนุมูลอิสระในเซลล์	 เมื่อพืชกระทบกับ
สภาพแวดล้อมที่ไม่เหมาะสม	 อันเป็นสาเหตุท่ี
แท้จริงซึ่งท�าให้พืชมีความเครียด	และบทบาทของ
ธาตุอาหารในการควบคุมหรือท�าลายอนุมูลอิสระ
เพื่อบรรเทาความเครียดของพืช

2. ปัจจัยพื้นฐาน
ส�าหรับการเจริญเติบโตของพืช

	 	 การเจริญเติบโตและให้ผลผลิตของพืช	
นอกจากจะเกีย่วข้องกบัพนัธกุรรมแล้วยงัขึน้อยูก่บั
สิ่งแวดล้อม	2	ส่วน	คือ	ส่วนแรกเป็นปัจจัยที่ต้องมี
อย่างเหมาะสม	และส่วนที่สองคือปัจจัยที่ต้องไม่มี	
หรือมีน้อยที่สุด	 หากปัจจัยด้านสภาพแวดล้อม
อย่างใดอย่างหน่ึงไม่สอดคล้องกับความต้องการ
ของพืช	จะท�าให้	“พืชมีความเครียด”

2.1 ปัจจัยที่ต้องมีอย่างเหมาะสม
	 	 ปัจจัยท่ีต้องมีอย่างเหมาะสมส�าหรับพืช
มี	 4	 อย่าง	 คือ	 แสง	 อุณหภูมิ	 อากาศ	 และดิน	
(คณาจารย์ภาควิชาปฐพีวิทยา,	 2548;	 Ramirez-
Rodriguez	et	al.,	2005)
	  1) แสง	 พืชต้องการแสงที่เหมาะทั้งด้าน
ความเข้มและความยาวคลืน่เพือ่เป็นแหล่งพลงังาน
ในการสังเคราะห์แสงและส่งเสริมการเจริญเติบโต
ในด้านสณัฐานลกัษณะ	 พชืสามารถดดูกลนืแสงได้
มากเป็นพิเศษที่	 2	 ช่วงความยาวคลื่น	 คือ	 แสง
ช่วงความยาวคลื่นระหว่าง	 400-500	 นาโนเมตร
ซึ่งประกอบด้วยแสงสีม่วง	สีน�้าเงิน	และสีเขียว	กับ
แสงสีแดงที่มีความยาวช่วงคลื่นระหว่าง	 600-800	
นาโนเมตร	 โดยแสงสีแดงเป็นแสงที่พืชสามารถดูด
กลืนไว้ได้มากที่สุด
	 	 2) อุณหภูมิ	 พืชต้องการอุณหภูมิระหว่าง	
15-35	องศาเซลเซียส	เพื่อให้เอนไซม์ท�างานอย่าง
มีประสิทธิภาพ	 และกระบวนการต่างๆ	 ที่จ�าเป็น
ส�าหรับการเจริญเติบโตด�าเนินไปอย่างราบรื่น
	 	 3) อากาศ	 มีออกซิเจนส�าหรับการหายใจ
และคาร์บอนไดออกไซด์ส�าหรับการสังเคราะห์
แสงของพืช
	 	 4) ดิน	 เป็นที่ยึดเหนี่ยวของรากและทรง
ล�าต้นอย่างมั่นคง	 ชูกิ่งใบในอากาศ	 เพื่อให้ใบ
สังเคราะห์แสง	 ดินเป็นแหล่งธาตุอาหาร	 น�้า	 และ
ออกซิเจนส�าหรับรากใช้ประโยชน์
	 	 	 	 (1) ธาตุอาหาร พืชต้องการธาตุอาหาร
ต่างๆ	รวม	17	ธาตุ	คือ	จากอากาศและน�้า	3	ธาตุ	
(คาร์บอน	 ไฮโดรเจน	 และออกซิเจน)	 จากดิน	 14	
ธาตุ	 แบ่งเป็นธาตุอาหารหลัก	 3	 ธาตุ	 (ไนโตรเจน	
ฟอสฟอรัส	 และโพแทสเซียม)	 ธาตุอาหารรอง	 3
ธาตุ	 (แคลเซียม	 แมกนีเซียม	 และก�ามะถัน)	 และ
จุลธาตุหรือธาตุอาหารเสริม	8	ธาตุ	(เหล็ก	ทองแดง	
แมงกานีส	 สังกะสี	 โบรอน	 โมลิบดีนัม	 คลอรีน	
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และนิกเกิล)	 สภาพกรดด่างของดินมีอิทธิพลต่อ

ความเป็นประโยชน์ของธาตุอาหารในดิน

	 	 	 	 (2) น�้า	 พืชต้องการน�้า	 เพื่อท�าให้

เซลล์เต่ง	น�้าเป็นตัวกลางในการล�าเลียงธาตุอาหาร

ทั้งในดินและในระบบท่อล�าเลียงของพืช	 รวมทั้งมี

บทบาทส�าคัญในกระบวนการต่างๆ	ในเซลล์		

	 	 	 	 (3) ออกซิเจน	 รากพืชต้องการ

ออกซเิจนส�าหรบัการหายใจ	 เพือ่เปลีย่นพลังงานใน

โมเลกุลของน�้าตาลมาเป็นพลังงานในโมเลกุลของ

อะดีโนซีนไตรฟอสเฟต	 (ATP)	 แล้วโมเลกุล	 ATP

ก็ปลดปล่อยพลังงานให้กระบวนการสังเคราะห์

สารอินทรีย์ต่างๆ	 รวมทั้งกลไกการดูดธาตุอาหาร

ของรากพืช	 หากดินขาดออกซิเจนเนื่องจากน�้าขัง	

หรือการถ่ายเทอากาศของดินเลว	 จะท�าให้พืชบก

ไม่เจริญเติบโต

2.2 ปัจจัยที่ต้องไม่มี 

	 	 ปัจจัยส่วนนี้มีผลด้านลบเพราะท�าให้การ

เจรญิเตบิโตและผลผลติพชืลดลง	ได้แก่	(1)	โรคพชื	

(2)	 แมลงและสัตว์อื่นๆ	 ที่เป็นศัตรูพืช	 (3)	 วัชพืช	

และ	(4)	สารพิษ	จึงต้องจัดการให้มีน้อยที่สุด

3. พืชเครียด
เพราะสภาพแวดล้อมไม่เหมาะสม

	 	

	 	 เม่ือพชืได้รับปัจจยัต่างๆ	ในช่วงทีเ่หมาะสม

(optimum	 range)	 และไม่เผชิญกับปัจจัยอันไม่

พึงประสงค์	 ย่อมมีกระบวนการทางสรีระทุกด้าน

ในลักษณะสมดุล	 จึงมีการเจริญเติบโตตามล�าดับ

ด้วยอัตราปกติ	 เรียกว่าพืชอยู่ในภาวะธ�ารงดุล

(homeostasis)	 ซึ่งหมายความว่าพืชสามารถ

รักษาสภาวะปกติภายในเซลล์ให้คงท่ี	 ไม่เปลี่ยน

แปลงตามสภาพแวดล้อมในช่วงดงักล่าว	 แต่เม่ือใด

ก็ตามที่สภาพแวดล้อมด้านใดด้านหนึ่งเปลี่ยน

แปลงไปมากจนไม่เหมาะสม	 ย่อมส่งผลกระทบ

ต่อภาวะธ�ารงดุลของพืช	 หากผลกระทบจากการ

เปลีย่นแปลงสิง่แวดล้อมดงักล่าวท�าให้กระบวนการ

ทางสรีระได้รับผลกระทบเชิงลบอย่างฉับพลัน	

เมื่อเทียบกับภาวะปกติ	 เรียกว่าพืชมีภาวะเครียด	

(plant	stress)	ยกตัวอย่างเช่น	เราจะทราบว่าพืช

มีความเครียดจากความร้อน	 เพราะเมื่อวัดอัตรา

การสังเคราะห์แสงของพืชที่อยู ่ในอุณหภูมิสูง	

พบว่ามีอัตราต�่ากว่า	 เมื่อเปรียบเทียบกับพืชที่อยู่

ในอุณหภูมิปกติ	(Vince	and	Zoltan,	2011)	

	 	 จึงกล่าวได้ว่า	 “ความเครียดของพืช”	

หมายถึงสภาพของพืชที่ได้รับผลกระทบเชิงลบ

จากปัจจัยภายนอก	 ผลกระทบเชิงลบดังกล่าวเริ่ม

ท�าให้กระบวนการต่างๆ	 ในพืชเสียหาย	 การเจริญ

เติบโตของส่วนเหนือดินและราก	 ตลอดจนการ

สืบพันธุ์ลดลง	 ความเครียดของพืชจึงแบ่งเป็น	 2	

แบบ	 คือ	 (1)	 ความเครียดจากปัจจัยที่ไม่มีชีวิต	

(abiotic	 factors)	 เช่น	 แสงและอุณหภูมิ	 และ

(2)	ความเครยีดจากปัจจยัท่ีมชีวีติ	(biotic	factors)	

เช่น	 โรคและแมลงศัตรูพืช	 ตัวอย่างความเครียด

ของพืชซ่ึงเกิดจากปัจจัยที่ไม่มีชีวิต	 แสดงไว้ใน

ตารางที่	1

	 	 เนื่องจากสภาพแวดล้อมของพืชมิได้คงที่

หรืออยู่ในสภาพเหมาะสมตลอดเวลา	 ยกตัวอย่าง

เช่น	 ในบางช่วงเวลาของวัน	 อุณหภูมิอาจจะสูง

และความชื้นในดินอาจจะต�่าเกินไป	 หรือในบาง

ช่วงเวลาของเดือน	 หรือบางช่วงอายุของพืชอาจ

ถูกรบกวนจากศัตรูพืช	 ดังนั้นพืชจึงมิได้มีความ

เครียดตลอดเวลา	 แต่จะเกิดความเครียดจาก

ผลกระทบของสิง่แวดล้อมเป็นบางช่วง	 และพชืจะ

ด�ารงชีวิตได้ตามปกติ	 เมื่อสามารถบริหารจัดการ

ความเครยีดได้อย่างเหมาะสมเท่านั้น
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4. ระดับความเครียดของพืช 

	 	 ดังที่ได้กล่าวในค�าน�าแล้วว่า	 เมื่อสภาพ

แวดล้อมเหมาะสม	 กระบวนการทางสรีระของพืช

ทุกด้านจะด�าเนินไปอย่างมีประสิทธิภาพ	 หากสิ่ง

แวดล้อมอย่างหนึ่งหรือหลายอย่างเปลี่ยนแปลงไป	

จนมีสภาพไม่เหมาะสม	 จะส่งผลให้กระบวนการ

ทางสรีระได้รับความเสียหายทันทีทันใด	 เราเรียก

ผลกระทบเชิงลบที่พืชได้รับนี้ว่า	 “ความเครียด

ของพืช”

	 	 อาจแบ่งสภาพความเครยีดจากสิง่แวดล้อม

ของพืชออกเป็น	3	ระดับ	คือ	ความเครียดเล็กน้อย	

ปานกลาง	 และรุนแรง	 ซึ่งมีผลต่อการเจริญเติบโต

ของพืชดังนี้	(Levitt,	1980)

  1) พืชมีความเครียดเล็กน้อย	 เพราะ

กระบวนการทางสรีระของพืชได้รับความกระทบ

กระเทือนน้อย	 ถือเป็นสภาพที่เกิดขึ้นโดยทั่วไป	

เนื่องจากสภาพแวดล้อมมักแปรปรวนอยู ่เสมอ	

เม่ือสภาพแวดล้อมดังกล่าวกลับคืนสู่สภาพปกติ	

กระบวนการทางสรีระของพืชส่วนมากสามารถ

ฟื้นตัวและพืชมีการเจริญเติบโตได้ดีเหมือนเดิม

	 	 2) พืชมีความเครียดปานกลาง	 เพราะ

กระบวนการทางสรีระของพืชได้รับความกระทบ

กระเทือนระดับหนึ่ง	 เมื่อสภาพแวดล้อมดังกล่าว

กลับคืนสู่สภาพปกติ	 พืชบางชนิดที่ปรับตัวได้ดี

กระบวนการทางสรีระอาจฟื้นตัว	 และพืชมีการ

เจริญเติบโตตามปกติ	 แต่บางพืชฟื้นตัวไม่ได้	 การ

เจริญเติบโตและผลผลิตจึงลดลง

	 	 3) พืชมีความเครียดรุนแรง	 เพราะ

กระบวนการทางสรีระของพืชได้รับความกระทบ

กระเทือนมาก	 เมื่อสภาพแวดล้อมดังกล่าวกลับ

คืนสู่สภาพปกติ	 กระบวนการทางสรีระของพืช

ส่วนมากไม่ฟื้นตัว	 พืชจึงไม่ผลิดอกออกผล	 หากมี

ความเครียดรุนแรงและยืดเยื้อ	พืชจะตาย

5. ความแตกต่างของพืช
ด้านการตอบสนองต่อความเครียด

	 	 อาจแบ่งพืชด้านการตอบสนองต่อความ

เครียดได้เป็น	 3	 กลุ่ม	 คือ	 พืชทนต่อความเครียด	

พืชหนีความเครียด	 และพืชไวต่อความเครียด	

(Vince	and	Zoltan,	2011)

  ความเครียดของพืช  สาเหตุ

	 ความเครียดจากความร้อน	 อุณหภูมิของอากาศสูงเกินไป	จนมีผลลบต่อกระบวนการในเซลล์

	 ความเครียดจากความเย็น	 อุณหภูมิของอากาศต�่าเกินไป	จนมีผลลบต่อกระบวนการในเซลล์

	 ความเครียดจากการขาดน�้า	 ความชื้นที่เป็นประโยชน์ในดินต�่า	พืชดูดน�้าได้น้อยกว่าปริมาณน�้า

	 	 	 ที่สูญเสียไปกับการคายน�้าและการระเหยน�้า		

	 ความเครียดจากความเค็ม	 ดินมีเกลือที่ละลายได้มากเกินไป	จนเป็นพิษต่อพืช

	 ความเครียดจากการขาดธาตุอาหาร	 ดินมีธาตุอาหารรูปที่เป็นประโยชน์น้อยเกินไป	ไม่เพียงพอส�าหรับ	

	 	 	 การเจริญเติบโตของพืช	

	 ความเครียดจากสารพิษ	 ดิน	น�้า	หรืออากาศมีสารพิษมากเกินไป	จนเป็นอันตรายต่อพืช

ตารางที่ 1	ตัวอย่างความเครียดของพืชซึ่งเกิดจากปัจจัยที่ไม่มีชีวิต
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  1) พืชทนต่อความเครียด	เป็นพืชที่เจริญ

เติบโตได้ดีในสภาพแวดล้อมท่ีไม่เหมาะสมกับพืช

โดยทั่วไป	เช่น	ร้อนจัด	หนาวจัด	แห้งแล้ง	และดิน

เค็ม	 พืชกลุ่มนี้มีธรรมชาติของระบบสรีระในเซลล์

ที่ทนต่อสภาพแวดล้อมอันรุนแรงได้	 จึงสามารถ

ด�ารงชีวิตและเจริญเติบโตในสภาพดังกล่าว

  2) พืชหนีความเครียด	 เป็นพืชท่ีปรับ

วงจรชีวิตให้เข้ากับสภาพแวดล้อมที่ไม่เหมาะสม

คือ	 วงจรชีวิตสั้น	 เมล็ดงอกและเจริญเติบโตจนได้

เมล็ดอีกครั้งหน่ึง	 เฉพาะช่วงท่ีสภาพแวดล้อม

เอื้ออ�านวย	ต่อจากนั้นต้นจะตาย	ส่วนเมล็ดพักตัว

ในดินและรอสภาพที่เหมาะสมเพื่องอกในปีต่อไป		

  3) พืชไวต่อความเครียด	 พืชเศรษฐกิจ

ต่างๆ	 ที่ใช้เพาะปลูกจัดอยู่ในกลุ่มนี้	 จึงได้รับผล

กระทบจากสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลงได้ง่าย	

กล่าวคือ	 เม่ือสภาพแวดล้อมมีการเปลี่ยนแปลง

จนพืชมีความเครียดระดับปานกลาง	 การเจริญ

เติบโตและผลผลิตพืชจึงลดลง

6. สาเหตุของความเครียดและ
หลักการควบคุมความเครียดของพืช

	 	 ในปัจจุบัน	 นักสรีรวิทยาและนักชีววิทยา

โมเลกลุมคีวามรูว่้า	“อนมุลูอสิระ	(free	radicals)”

ที่เกิดขึ้นในเซลล์พืชเมื่อพืชอยู่ในสภาพแวดล้อม

ที่ไม่เหมาะสม	 คือสาเหตุส�าคัญที่ท�าให้พืชมีความ

เครียดและเข้าใจกลไกการควบคุม	“อนุมูลอิสระ”

จึงมีวิธีช่วยให้พืชมีการเจริญเติบโตดีข้ึนในสภาพ

แวดล้อมที่แปรปรวน	 (Arias	et al.,	2011)	ตอน

ต่อไปจะท�าความรู้จักกับ	 “อนุมูลอิสระ”	 ซึ่งเป็น

ตัวการที่ท�าให้พืชเครียด

	 	 พืชมีวิวัฒนาการในโลกมาหลายล้านป	ี

บรรพบุรุษของพืชได้ผ ่านสภาพแวดล้อมทั้งที่

เหมาะสมและไม่เหมาะสมแก่การเจริญเติบโต

มาอย่างยาวนาน	จึงพัฒนากลไกที่จะช่วยให้มีชีวิต

รอดในสภาพดังกล่าวได้	 ซ่ึงมี	 3	 ส่วน	 คือ	 (1)

ความสามารถรับรู้การเปล่ียนแปลงของส่ิงแวดล้อม	

(2)	การส่งสญัญาณทีรั่บรูม้านัน้ไปกระตุน้ระบบการ

ป้องกันตวั	และ	(3)	ระบบป้องกนัตัวท�างานเพ่ือช่วย

บรรเทาผลกระทบด้านลบของสิ่งแวดล้อม	 ไม่ให้

เซลล์เป็นอันตราย	(Shapiguzov	et al.,	2012)

	 	 “อนมุลูอสิระ”	ท่ีเกดิข้ึนในเซลล์ไม่มากนกั

จะท�าหน้าทีส่่งสญัญาณเรือ่งการเกิดสภาพแวดล้อม

ที่ไม่เหมาะสมไปกระตุ้นระบบการป้องกันตัว	 แต่

ถ้ามี	 “อนุมูลอิสระ”	 มากเกินไปจนเซลล์ควบคุม

ไม่ได้	 “พืชจะมีความเครียด”	 และถ้ามีมากอย่าง

ต่อเนื่อง	 เซลล์จะเป็นอันตราย	 (Sharma	 et al.,	

2011)

	 	 ดังนั้น	 พืชจึงต้องมีระบบการควบคุม

อนุมูลอิสระให้มีปริมาณต�่า	เพียงเพื่อการท�าหน้าที่

ส ่งสัญญาณเตือนภัยจากสภาวะแวดล้อมที่ไม ่

เหมาะสมเท่านั้น	 ระบบการควบคุมอนุมูลอิสระ

มีทั้งการใช้เอนไซม์และไม่ใช้เอนไซม์	 ดังจะได้

อธิบายโดยละเอียดต่อไป

	

7. อนุมูลอิสระ
และสารต้านออกซิเดชัน

	 	 อนุมูลอิสระ	(free	radical)	และสารต้าน

ออกซิเดชนั	(antioxidant)	มสีมบติัและความส�าคญั

ดังนี้

7.1 อนุมูลอิสระ

  “Free	 radical	 หรือ	 อนุมูลอิสระ”	 มา

จากค�าสองค�าคือ	 “free	 แปลว่าอิสระหรือเสรี”	

กับ	 “radical	 ซึ่งทางเคมีแปลว่าอนุมูล”	 แต่ค�านี้

มีความหมายที่แสดงถึงธรรมชาติของสารอยู่ด้วย	
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สร้างปัญหา	 เป็นตัวป่วน	ซึ่งตรงกับพฤติกรรมของ

อนุมูลอิสระที่ก่อปัญหา	 ท�าให้เกิดปฏิกิริยาลูกโซ่

ขึ้นในเซลล์	ซึ่งจะได้อธิบายต่อไป

	 	 อนุมูลอิสระเป็นสารที่อะตอมในโมเลกุล

มีอิเล็กตรอนในวงโคจรรอบนอกสุดอยู่เพียง	1	ตัว	

(ไม่มีคู่)	 ดังภาพที่	 1	 ซึ่งโดยปกติจะมีอิเล็กตรอน

อยู่เป็นคู่	 โครงสร้างของอะตอมในโมเลกุลจึง

เขียนโดยมีจุดยกก�าลัง	(.)	ไว้ทางด้านหน้าหรือด้าน

หลังอะตอมธาตุเสมอ	 จุดดังกล่าวเป็นสัญลักษณ์

ของอิเล็กตรอนที่ไร้คู่	 การท่ีอะตอมในโมเลกุลมี

อิเล็กตรอนไร้คู่	 ท�าให้โมเลกุลไม่เสถียรและว่องไว

ต่อปฏิกิริยา	 อนุมูลอิสระสามารถท�าปฏิกิริยาเคมี

กับโมเลกุลอื่นได้ง่ายและทันท่วงที	 เพื่อดึงเอา

อิเล็กตรอนจากสารนั้นมาไว้	 ท�าให้ตัวมันเองเป็น

โมเลกุลที่มีเสถียรภาพ	 ดังนั้นเมื่ออนุมูลอิสระอยู่

ใกล้สารใดก็พยายามดึงอิเล็กตรอนจากสารนั้น

เข้ามาชดเชย	 ท�าให้สารที่ถูกดึงอิเล็กตรอนออกไป

มีสภาพไม่สมบูรณ์	อนุมูลอิสระจึงเป็นตัวก่อให้เกิด

ปฏกิริยิาออกซเิดชนัอย่างแรง	 (นวลศร	ีและอญัชนา,

2546)	 อนุมูลอิสระในพืชมีหลายกลุ่ม	 แต่กลุ่มที่มี

บทบาทส�าคญัมากคอืออกซิเจนทีว่่องไวต่อปฏิกริยิา

(reactive	oxygen	species,	ROS)

	 	 ในพืชมีธาตุซ่ึงถูกแปรสภาพอยู ่ในรูปที่

ว่องไวต่อปฏิกิริยาและมีอิทธิพลต่อกระบวนการ

ทางสรีระของพืชอยู่	 2	 ธาตุ	 คือ	 ออกซิเจนและ

ไนโตรเจน	รูปของธาตุทั้งสอง	คือ	 	 (1)	ออกซิเจน

ที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา	(reactive	oxygen	species,	

ROS)	 เช่น	 ซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 และ	 (2)	

ไนโตรเจนทีว่่องไวต่อปฏิกริยิา	(reactive	nitrogen	

species,	RNS)	เช่น	ไนทริกออกไซด์

	 	 อนุมู ลอิ สระที่ เน ้ น ในบทความนี้ คื อ

ออกซิเจนที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา	(reactive	oxygen	

species,	 ROS)	 เนื่องจากมีเรื่องราวและบทบาท

ของสารนี้ต่อพืชมากที่สุด	 แต่เพื่อให้การอธิบาย

มีความกระชับเมื่อกล่าวถึงออกซิเจนที่ว่องไวต่อ

ปฏิกิริยา	จะใช้ค�าย่อ	ROS	เท่านั้น	

7.2 สารต้านออกซิเดชัน

	 	 สารต้านออกซิเดชัน	 (antioxidant)	 คือ

สารที่มีความสามารถในการให ้อิ เ ล็กตรอน

แก่อนุมูลอิสระเพื่อชดเชยส่วนที่ขาดไป	 เรียกว่า

“สารต้านอนุมูลอิสระ”	 ก็ได้	 (นวลศรี	 และ

อัญชนา,	 2546)	 แต่ศัพท์วิทยาศาสตร์ของ

ราชบัณฑิต	 บัญญัติว่า	 “ตัวต้านออกซิเดชัน

(antioxidants)”	 ดังภาพที่	 2	 ในบทความนี้

จะใช้ค�า	“สารต้านออกซิเดชัน”

ภาพที่ 1		อนุมูลอิสระเป็นอะตอมหรือกลุ่มของอะตอมที่อิเล็กตรอนที่ชั้นนอกสุดของวงโคจรไม่มีคู่

	 	 	 ที่มา: http://www.brunswicklabs.com/blog/antioxidants-mechanisms-of-action
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	 	 เซลล ์พืชมีสารอินทรีย ์ที่ ใช ้ ในระบบ

การต่อต้านออกซิเดชันเพื่อท�าลายอนุมูลอิสระ

หลายอย่าง	 เช่น	 กลูตาไทโอน	 แอสคอร์เบตหรือ

วิตามินซี	 โทโคฟีรอล	 แคโรทีนอยด์	 สารประกอบ

ฟีนอลิก	 บีตาแคโรทีน	 ไลโคพีน	 และวิตามินอี	

(Sharma	et al.,	2011)	ดงัรายละเอยีดในข้อ	11.1

8. ออกซิเจนที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา
หรือ ROS

	 	 	 	 	 	 เมื่อพืชอยู่ในสภาพแวดล้อมที่ไม่เหมาะสม	

เซลล์พืชจะผลิต	 “ออกซิเจนท่ีว่องไวต่อปฏิกิริยา	

(reactive	 oxygen	 species,	 ROS)”	 ออกมา

ท�าหน้าที่โมเลกุลสัญญาณ	 ROS	 เป็นค�ารวม

ซึ่งครอบคลุมสาร	 2	 พวก	 คือพวกที่เป็นอนุมูล

อิสระและพวกที่มิใช่อนุมูลอิสระ	 ดังท่ีจะกล่าว

ในรายละเอียดต่อไป	 เมื่อมี	 ROS	 ในเซลล์มาก

จะท�าให้กระบวนการทางสรรีะได้ผลกระทบ	 พชืจึง

มีความเครียด	 ROS	 มีบทบาทส�าคัญที่เกี่ยวข้อง

กับความเครียดของพืชมากกว่าและมีการศึกษา

อย่างกว้างขวางกว่าอนุมูลอิสระประเภทอื่นๆ	

(Rochazkova	 and	Wilhelmova,	 2011)	 ดงันัน้

สาระที่จะกล่าวต่อไปจึงเน้นเรื่อง	ROS	เพียงอย่าง

เดียว	 และใช้ค�าย่อ	 ROS	 แทนค�าเต็ม	 เนื่องจาก

ผู้ที่สนใจเรื่องความเครียดของพืช	 คุ้นเคยค�าย่อนี้

เป็นอย่างดี

	 	 อนัทีจ่รงิเซลล์พชืทีเ่จรญิเตบิโตและพฒันา

ในสภาพปกติ	 ก็มีการสร้าง	 ROS	 จากส่วนต่างๆ

ของเซลล์เพียงปริมาณเล็กน้อยอยู่แล้ว	 เพ่ือใช้

กระตุ้นกระบวนการเมแทบอลิซึม	 แต่ปริมาณที่

ผลิตได้จะสูงมาก	 เมื่อพืชอยู่ในสภาพแวดล้อมที่

ไม่ปกติจนพืชมีความเครียด	 ในหัวข้อนี้จะอธิบาย	

3	 เรื่อง	 คือ	 (1)	 ROS	 กับการตอบสนองของพืช

ต่อสิ่งแวดล้อม	 (2)	 ความหมายของ	 ROS	 และ	

(3)	ส่วนของเซลล์ที่ผลิต	ROS

8.1 ROS กบัการตอบสนองของพืชต่อสิง่แวดล้อม

	 	 เมื่อสภาพแวดล้อมอย่างใดอย่างหนึ่งหรือ

หลายอย่างไม่เหมาะสม	 พืชมีการตอบสนองดังนี้	

(Lackie	and	Dow,	1999;	Shapiguzov	et al.,	

2012)

ภาพท่ี 2	 สารต้านออกซิเดชันเป็นสารซึ่งให้อิเล็กตรอนแก่อนุมูลอิสระ	 เพื่อชดเชยส่วนที่ขาดไปจนครบ	

	 	 	 กลายเป็นสิ่งที่ไม่พิษภัยอีกต่อไป

	 	  ที่มา: http://www.brunswicklabs.com/blog/antioxidants-mechanisms-of-action

อนุมูลอิสระสารต้านออกซิเดชัน

อิเล็กตรอน
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ทราบความเปล่ียนแปลงของสภาพแวดล้อม

	 	 2)		 พชืส่งสญัญาณการรบัรูค้วามแปรปรวน

ของสิง่แวดล้อมผ่านเครอืข่ายไปกระตุน้กระบวนการ

ทางสรรีะทีมี่อยูแ่ล้วและอกีส่วนหนึง่ได้ส่งสญัญาณ

ไปยังนิวเคลียส	 อันเป็นศูนย์บัญชาการของเซลล์	

2	ลักษณะ	คือ	(1)	สัญญาณจาก	ROS	เป็นตัวหลัก	

และ	(2)	โมเลกุลสัญญาณในรูปอื่นเป็นตัวเสริม

	 	 3)	 หากการเปลี่ ยนแปลงของสภาพ

แวดล้อมไม่รนุแรง	ROS	จะเกิดขึน้ปรมิาณเลก็น้อย

และท�าหน้าที่เป็น	 “ตัวช่วย”	 2	 อย่าง	 คือ	 (1)	

กระตุ้นให้พืชปรับตัว	 โดยปรับระบบเมแทบอลิซึม

ให้เหมาะสมกับสภาพแวดล้อมที่เปลี่ยนแปลง	

และ	 (2)	 ควบคุมการท�างานของยีน	 เพื่อให้สร้าง

โปรตีนที่จ�าเป็นส�าหรับท�างานให้สอดคล้องกับการ

เปลี่ยนแปลงของสภาพแวดล้อม

	 	 4)		 ถ้าการเปลีย่นแปลงของสภาพแวดล้อม

รุนแรงและต่อเนื่อง	 ROS	 จะเกิดขึ้นปริมาณมาก	

ท�าให้พชืเครียดจากออกซเิดชนั	(oxidative	stress)

และหากสถานการณ์ยังยืดเยื้อต่อไป	 เซลล์จะเป็น

อันตราย

	 	 สภาพแวดล้อมที่ไม ่เหมาะสมอันเป็น

สาเหตุให้เซลล์พืชสร้าง	 ROS	 มีทั้งสิ่งไม่มีชีวิต

(สารมลพิษ	 ความเข้มแสงสูง	 ความเค็ม	 ความ

แห้งแล้ง	 ความร้อน	 ความเย็น	 และการเกิด

บาดแผล)	 และสิ่งมีชีวิต	 (เชื้อโรคเข้าท�าลายและ

สัตว์กัดกิน)	ดังภาพที่	3

	

ภาพที่ 3		สาเหตุของการเกิดออกซิเจนที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา	(ROS)	ในเซลล์พืช

8.2 ความหมายและชนิดของ ROS

	 	 ธรรมชาติของออกซิเจน	 ความหมายของ	

ROS	และการจ�าแนกชนิดของ	ROS	มีดังนี้	(Apel	

ang	Hirt,	2004:	Novrot	et al.,	2007)

 8.2.1 ธรรมชาติของออกซิเจน

	 	 	 	 อากาศมีออกซิเจนเป็นองค์ประกอบ	

21%	 อีก	 78%	 เป็นไนโตรเจนและ	 1%	 ที่เหลือ

ประกอบด้วยคาร์บอนไดออกไซด์	 ไฮโดรเจน	และ

แก๊สอ่ืนๆ	 โครงสร้างอะตอมออกซเิจนมนีวิเคลียส

ซึง่ประกอบด้วย	 8	 โปรตอน	 และ	 8	 นิวตรอน	

และมี	 8	 อิเล็กตรอนโคจรโดยรอบ	 แบ่งเป็น	

2	 วงคือ	 วงในมี	 2	 อิเล็กตรอน	 และวงนอกมี	

6	 อิเล็กตรอน	 เนื่องจากอะตอมของออกซิเจนมี

อิเล็กตรอนวงนอกขาดไป	 2	 อิเล็กตรอน	 จึงไม่มี

เสถียรภาพและไม่สามารถอยู่แบบอะตอมเด่ียว

แต่จะมีเสถียรภาพ	 เมื่อ	 2	 อะตอมรวมกันเป็น

โมเลกุลด้วยพันธะโคเวเลนซ์แบบคู่	 (double	

covalent	 bond)	 ซึง่หมายความว่าพนัธะดงักล่าว

ความแห้งแล้ง

ความเค็ม

แสง

สารมลพิษ มีบาดแผล

ความเย็น

ความร้อน

โรคแมลง

เซลล์พืช

ROS
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มีการแชร์อิเล็กตรอนจ�านวน	 2	 คู่	 นอกจากธาตุ

ออกซิเจนจะเป็นโมเลกุลรูปแก๊สอยู่ในอากาศถึง	

21%	 แล้ว	 ธาตุนี้ยังท�าปฏิกิริยากับธาตุอื่นได้ง่าย	

จึงมีสารประกอบออกไซด์ปริมาณมาก	 (Elsair,	

2014)

	 	 	 	 เมื่อดูสมการรวบยอดแสดงปฏิกิริยา

ที่ออกซิเจน	1	โมเลกุลถูกรีดิวซ์อย่างสมบูรณ์จนได้

น�้า	 2	 โมเลกุล	 ต้องใช้	 4	 โปรตอน	 (4H+)	 และ	 4	

อเิลก็ตรอน	 (4e-)	 แต่การรดีกัชันของออกซิเจนอาจ

แบ่งเป็น	4	ขั้นตอนย่อย	และในแต่ละปฏิกิริยาย่อย

นั้นมีผลปฏิกิริยาซึ่งออกซิเจนอยู่ในรูปออกซิเจน

ที่ว่องไวต่อปฏิกิริยา	 (ROS)	 ตามล�าดับดังนี้	 คือ	

ซิงเกล็ดออกซิเจน	(singlet	oxygen)	อนุมูลอิสระ

ซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	(superoxide	anion)	

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์	 (hydrogen	 peroxide)	

อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	(hydroxyl	radical)	และ

น�้าเป็นผลปฏิกิริยาสุดท้าย	 (Scandalios,	 2005)	

ดังสมการ

0 S 
+h

v

H
2
O

.
OH

+e-

H+

Overall reaction : O
2 + 4e- + 4H+ 2H

2
O

H
2
O

2

+e-

H+

+e-

H+
O

2

.-+e-

H+

+e -H +

O
2

1O
2

 8.2.2 ความหมายของ ROS

	 	 	 	 พืชใช้โมเลกุลของออกซิเจนสภาพ

ปกติหรือสถานะพื้น	 (ground	 state)	 ในการ

หายใจ	 โดยท�าหน้าที่เป็นตัวรับอิเล็กตรอนในขั้น

สุดท้ายแล้วกลายเป็นน�้า	 โมเลกุลของออกซิเจน

สภาพปกติหรอืสถานะพ้ืนไม่ค่อยว่องไวต่อปฏกิริิยา

ภายในเซลล์	 แต่ก็มีบทบาทส�าคัญอย่างยิ่งต่อชีวิต

พชื	 โมเลกุลของออกซเิจนในเซลล์อาจเปลีย่นแปลง

ไปเป็น	 ROS	 ได้	 และเมื่อเปลี่ยนเป็น	 ROS	 แล้ว

ไม่สามารถท�าหน้าที่ในการหายใจได้อีก

	 	 	 	 ROS	 เกิดจากการเปลี่ยนแปลงของ

โมเลกุลของออกซเิจน	 (O
2
)	 ในลกัษณะต่างๆ	ท�าให้

เกดิ	 ROS	 หลายแบบ	 เช่น	 ซิงเกล็ดออกซิเจน	

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์	 ซูเปอร์ออกไซด์แอน

ไอออน	 เปอร์ออกไซด์	 (peroxide)	 ไฮดรอกซิล

ราดิคาล	หรืออนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	ดังภาพที่	4

ภาพที ่4	 โมเลกลุของออกซิเจนและรปูของออกซิเจนทีเ่ปลีย่นแปลงได้	 ROS	 รปูต่างๆ	 (ไฮดรอกซลิไอออน
	 	 	 ไม่อยู่ในกลุ่ม	ROS	แต่เป็นแอนไอออนที่แสดงฤทธิ์ด่าง)

. OHH
2
O

2

Oxygen Peroxide

Hydrogen Peroxide Hydroxyl radical Hydroxyl ion

Superoxide anion
O

2

H H

. O
2
- . O

2
-2

OH-

H H
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	 	 	 	 ROS	มี	2	กลุ่ม	คือ	พวกที่ไม่ใช่อนุมูล

อิสระและพวกที่เป็นอนุมูลอิสระ

    1) ROS ที่ไม่ได้เป็นอนุมูลอิสระ	 มี	

2	ชนิด	คือ	ซิงเกล็ดออกซิเจน	(singlet	oxygen)	

และไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์	 แม้ว่าสองอย่างนี้จะ

มิใช่อนุมูลอิสระ	 แต่เมื่อมีการสะสมก็เป็นอันตราย

ต่อเซลล์ได้

	 	 	 	 	 	 (1)	 ซิงเกล็ดออกซิ เจนเกิดใน

คลอโรพลาสต์	 โดยโมเลกุลของออกซิเจนสถานะ

พื้น	 (ground	 state)	 ถูกกระตุ้นจากพลังงานแสง

ประมาณ	 22	 กิโลแคลอรี/โมล	 ท�าให้อิเล็กตรอน

ในวงโคจรนอกสุดว่ิงสวนทางกัน	 ระดับพลังงาน

จึงสูงขึ้น	 ท�าให้ซิงเกล็ดออกซิเจนมีความสามารถ

ในการออกซิไดส์โมเลกุลอื่นได้	 ในพืชสีเขียวนั้น	

พลังงานที่เพิ่มให้โมเลกุลออกซิเจนสถานะพื้น

มาจากพลังงานแสงท่ีคลอโรฟิลล์ได้รับ	 หรือ

โมเลกุลของออกซิเจนได้รับการกระตุ้นจากรังสี

อัลตราไวโอเล็ต	 แล้วเกิดซิงเกล็ดออกซิเจนก็ได	้

(Scandalios,	2005)		ดังสมการ

	 	 	 	 	 	 (2)	 ไฮโดรเจนเปอร ์ออกไซด	์

(hydrogen	 peroxide)	 มีสูตรโมเลกุลคือ	 H
2
O

2
	

เป็นตัวออกซิไดส์ที่มีฤทธิ์ในการท�าให้เกิดปฏิกิริยา	

peroxidation	 ของลิพิดที่เป็นองค์ประกอบอยู่ใน

เยื่อหุ้มเซลล์และเยื่อหุ้มออร์แกเนล	 ส่งผลท�าให้

ความสามารถในการซึมผ่านเยื่อของสารต่างๆ	

ลดลง

    2) ROS ที่เป็นอนุมูลอิสระ สารใน

กลุ่ม	ROS	ที่เป็นอนุมูลอิสระเกิดขึ้นในพืช	มาจาก

ออกซิเจนธรรมดา	(O
2
)	ดังนี้

	 	 	 	 	 	 (1)	 ซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	

(superoxide	 anion)	 หรือ	 “อนุมูลอิสระซูเปอร์

ออกไซด์	 (superoxide	 free	 radical)”	 เกิด

จากโมเลกุลออกซิเจนรับอิเล็กตรอนเพิ่ม	 1	 ตัว

ดังภาพที่	5

ภาพที่ 5	 สมการแสดงโมเลกุลของออกซิเจนรับอิเล็กตรอน	 1	 ตัว	 ได้ซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 (บน)
	 	 	 โครงสร้างโมเลกุลออกซิเจน	 (กลาง)	 กับซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 (ล่าง)	 จุดทางซ้ายคือ
	 	 	 อิเล็กตรอนส่วนเกิน

O
2
     

UV
      1O

2
 (Singlet Oxygen)

O2

Oxygen

Superoxide anion

O2 O2
.-+ =e-

O2
.-
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	 	 	 	 	 	 (2)	 อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	 เกิด

จากปฏิกิริยาของอนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์หรือ

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์ในไซโทโชลของเซลล	์

(ของเหลวในเซลล์ไม่รวมออร์แกเนล)	 ปฏิกิริยา

ที่ก่อให้เกิดอนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	 มี	 2	 แบบ	

คือ

	 	 	 	 	 	 	 	 (ก)	 ปฏิกิริยาเฟ็นตัน	

(Fenton	reaction)	ดังนี้คือ	เฟอริกไอออน	(Fe3+)	

ในไซโทโซลท�าปฏิกิริยากับอนุมูลอิสระซูเปอร์

ออกไซด์ได้เฟอรัสไอออน	 (Fe2+)	 กับออกซิเจน

ต่อจากนั้นเฟอรัสไอออนท�าปฏิกิริยากับไฮโดรเจน

เปอร์ออกไซด์	 ให้อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	 กับ

ไฮดรอกซิลไอออน	ดังสมการ

	 	 	 	 	 	 	 	 (ข)	 ปฏิกิริยาฮาเบอร์-วิส	

(Haber-Weiss	 reaction)	 ดังนี้คือ	 อนุมูลอิสระ

ซูเปอร์ออกไซด์ท�าปฏิกิริยากับไฮโดรเจนเปอร์

ออกไซด์	 ให้อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	 ไฮดรอกซิล

ไอออนและออกซิเจน

Fe3+	+	O
2
•	-

O
2
•	-	+		H

2
O

2

Fe2+	+	O
2

Fe3+	+	-OH	+	•OH

O
2
	+	-OH	+	•OH

Fe2+	+	H
2
O

2
Fenton reaction

Haber-Weiss reaction

	 	 	 	 	 	 	 	 อนุมูลอิสระไฮดรอกซิลมีพิษ

ร้ายแรงต่อเซลล์	 และเซลล์ไม่มีเอนไซม์ในการ

ท�าลายอนุมูลอิสระนี้	 มีเพียงสารต้านออกซิเดชัน	

(antioxidant)	 บางชนดิเท่านัน้ท่ีแก้ไขได้	 ดงันัน้จงึ

ต้องป้องกันการเกิดอนมูุลอสิระไฮดรอกซิล	2	วธิ	ีคอื	

	 	 	 	 	 	 	 	 (1)	 ควบคมุไอออนของโลหะ	

คือเหล็กและทองแดงให้อยู ่ในออร์แกเนลเป็น

สัดส่วนอยู่ในไซโทโซลเฉพาะรูปของคีเลต	และ	

	 	 	 	 	 	 	 	 (2)	 รีบก�าจัดอนุมูลอิสระ

ซูเปอร์ออกไซด์และไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์ที่เกิด

ขึ้นในเซลล์ให้หมดไปโดยเร็ว

	 	 เห็นได้ว่าแก๊สออกซิเจนจ�าเป็นต่อชีวิตพืช

เพราะเซลล์ใช้ในการหายใจและใช้เป็นองค์ประกอบ

ของสารอินทรีย์	แต่เมื่อออกซิเจนได้รับอิเล็กตรอน

เพิ่ม	กลายเป็น	ROS	จึงมีสภาพผิดธรรมดาเพราะ

เป็นอนุมูลอิสระ	หากมีอนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์

และ	 ROS	 ชนิดอื่นมากเกินไปจะเป็นอันตรายต่อ

เซลล์	ดังจะได้กล่าวต่อไป

	 	 เมื่อเกิด	 ROS	 ขึ้นภายในเซลล์พืช

เซลล์มีกลไกการควบคุมให้มีปริมาณน้อย	 เพียง

เพื่อใช้ในกลไกส่งสัญญาณจากภาวะผิดปกติของ

สิง่แวดล้อมให้เซลล์ตอบสนองต่อการเปลี่ยนแปลง

ของสิ่งแวดล้อมได้อย่างเหมาะสมซ่ึงจะเกิดผลดี

ต่อพืช	 แต่ถ้ามีมากจนเกินความสามารถที่เซลล์จะ

ควบคุมได้	 ROS	 จะเริ่มก่อกวนระบบภายในเซลล์

ท�าให้	 “พืชมีความเครียด”	 และหากสะสม	 ROS	

ไว้มากถึงระดับ	 “ออกซิเดชันประทุ	 (oxidative	

burst)”	เซลล์จะเป็นอันตราย

8.3 ส่วนของเซลล์ที่ผลิต ROS

  ส่วนของเซลล์	 ซึ่งสามารถผลิต	 ROS

เป็นบริเวณที่มีเมแทบอลิซึมเกี่ยวกับ	 2	 ส่วน	 คือ

(1)	 ส่วนของเซลล์ที่มีการผลิตออกซิเจน	 หรือใช้

ออกซิเจน	 และ	 (2)	 ส่วนของเซลล์ที่เกิดปฏิกิริยา

ชีวเคมี	 ซ่ึงมีการเคลื่อนที่ของอิเล็กตรอน	 ดังนั้น	

ROS	 จึงเกิดในพืช	 เมื่อมีการสังเคราะห์แสงท่ี

คลอโพลาสต์	 มีการหายใจที่ไมโทคอนเดรีย	 มี
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และร่างแหเอ็นโดพลาสต์	 แต่การสังเคราะห์แสง

ที่คลอโรพลาสต์เป็นที่มาของ	 ROS	 มากที่สุด	

(ตารางที่	2)	จึงขออธิบายเพิ่มเติมในข้อต่อไป

ตารางที่ 2 ส่วนของเซลล์ที่สังเคราะห์	และเป้าหมายการโจมตีของ	ROS	3	ชนิด

ROS ส่วนของเซลล์ที่สังเคราะห์ ROS เป้าหมายการโจมตีของ ROS

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์
เปอร์ออกซิโซม	ไมโตคอนเดรีย	

คลอโรพลาสต์
เอนไซม์	โปรตีน

อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล
ไมโตคอนเดรีย	คลอโรพลาสต์

ไซโตโซล	เปอร์ออกซิโซม
องค์ประกอบของเซลล์ทุกชนิด

ซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน
เปอร์ออกซิโซม	คลอโรพลาสต์

ไมโตคอนเดรีย
โปรตีนที่มีเหล็ก-ก�ามะถันที่ศูนย์กลาง

 8.3.1 การเกิด ROS ในกระบวนการ

สังเคราะห์แสง

    การสังเคราะห์แสงของพืช	 คือ	

กระบวนการท่ีพืชใช้คลอโรฟิลล์และองค์ประกอบ

ต่างๆ	ของคลอโรพลาสต์	เพื่อรับพลังงานแสง	ตรึง

คาร์บอนไดออกไซด์	 แล้วเปลี่ยนเป็นพลังงานเคมี

เกบ็ไว้ในองค์ประกอบของสารอนิทรย์ี	โดยมวีตัถดุบิ	

2	 อย่าง	 คือ	 น�้ากับคาร์บอนไดออกไซด์	 ในที่สุด

พลังงานเหล่าน้ันจะอยู่ในรูปของน�้าตาล	 ผลอีก

อย่างหนึ่งของการสังเคราะห์แสง	 คือ	 ออกซิเจน

ซึ่งสิ่งมีชีวิตใช้ในการหายใจ

	 	 	 	 ในช่วงเวลาที่ความเข้มของแสงสูง		

แสงส่วนเกินจะไปเพ่ิมอ�านาจการรีดักชันของโซ่

การเคล่ือนย้ายอิเล็กตรอนในคลอโรพลาสต์ให้

สูงเกินไป	 อิเล็กตรอนจึงกระโดดไปหาออกซิเจน

ในบริเวณนั้น	 และออกซิเจนธรรมดาจึงกลายเป็น	

ROS	เรียกว่าปฏิกิริยาเมเลอร์	(Mehler	reaction)	

(Heldt,	1997)	ดังภาพที่	6

ภาพที่ 6	 การเกิดซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออนในระบบแสง	1	(PS1)	ของกระบวนการสังเคราะห์แสง
   ทีม่า : http://web.pdx.edu/~rueterj/algae/papers/nwas01_presentation/results.htm
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 8.3.2 การเกิด ROS ในส่วนอ่ืนๆ ของเซลล์

	 	 	 	 นอกจากคลอโรพลาสต์จะเป็นแหล่ง

ส�าคัญของการเกิด	 ROS	 แล้ว	 ยังมีส่วนอื่นของ

เซลล์ที่เป็นแหล่งผลิต	ดังตารางที่	3

9. ผลของ ROS ต่อพืช

	 	 	 	 	 	 	ROS	มีอิทธิพลต่อพืช	2	ประการ	คือ	 (1)	

เมื่อมีในปริมาณเหมาะสมจะท�าหน้าที่กระตุ ้น

การท�างานของเซลล์	 และ	 (2)	 ถ้ามีมากเกินไป

จะเป็นอันตรายต่อเซลล์	 (Prochazkova	 and	

Wilhelmova,	 2011;	 Sewelan	 et al.,	 2016;	

Sharma	et al.,	2011;	Vankova,	2011)

9.1 ท�าหน้าที่ในระบบสัญญาณความเครียด

	 	 ROS	 ท�าหน้าที่หลายประการ	 เช่น	 (1)	

เป็นตัวชี้วัดความเครียดของเซลล์	 โดยท�าหน้าที่

เป็นตวัน�ารหสัทีส่องในวถิกีารถ่ายโอนสญัญาณของ

กระบวนการตอบสนองต่อความเครียดของพืช	และ	

(2)	กระตุ้นการเสริมสร้างผนังเซลล์และสังเคราะห์

ลกินนิเพือ่ให้ผนังเซลล์แข็งแรง	แต่ถ้ามคีวามเข้มข้น

สูงเกินไป	พืชจะมีความเครียดจากออกซิเดชันและ

เป็นอันตรายต่อเซลล์	(ข้อ	9.2)

	 	 ข้อมูลในปัจจุบันสนับสนุนหลักการที่ว่า

“ROS	 ท�าหน้าที่ส่งสัญญาณเมื่อพืชเริ่มเครียดจาก

สภาวะแวดล้อมเพ่ือให้พืชตอบสนองต่อความ

เครียดอย่างเหมาะสม	 และการควบคุมให้มี	 ROS	

เพียงระดับหนึ่ง	 คือ	 ส่วนส�าคัญของสัญญาณ”	

ในด้านการกระตุ้นการท�างานของเซลล์นั้น	 ROS	

ท�าหน้าท่ีส่วนหน่ึงในเครือข่ายการส่งสัญญาณ	

(signaling	 network)	 ที่เชื่อมระหว่างส่วนต่างๆ

ของพืช	 กล่าวคือ	 เมื่อปัจจัยที่ไม่มีชีวิต	 (abiotic	

factor)	 หรือปัจจัยที่มีชีวิต	 (biotic	 factor)	

ที่มา: Hasanuzzaman et al. (2013)

ส่วนของเซลล์ เอนไซม์หรือระบบที่เกี่ยวข้องกับการผลิต

ผนังเซลล์ เพอร์ออกซิเดสที่อยู่ในผนังเซลล์,	ออกซาเลตออกซิเดสที่อยู่ในผนังเซลล์,

อะมีนออกซิเดส	ไดอะมีนออกซิเดส

ไมโทคอนเดรีย คอมเพล็ก	1:	NADH	ดีไฮโดรจีเนส

คอมเพล็ก	2:	อิเล็กตรอนเคลื่อนย้ายไปยังคอมเพล็ก	1

คอมเพล็ก	3:	ยูบิควิโนน-ไซโตโครม

เอนไซม์	:	อะโคทิเนส

เยื่อหุ้มเซลล์	 ออกซิโดรีดักเทส,	NADPH	ออกซิเดส,	ควิโนนออกซิเดส

เปอร์ออกซิโซม แมทริก:	ซานทินออกซิเดส

กระบวนการเกี่ยวข้องกับ	:	ไกลโคเลตออกซิเดส,	ฟลาวินออกซิเดส,	

การออกซิไดส์กรดไขมัน

ร่างแหเอนโดพลาสต์ ระบบการเคลื่อนย้ายอิเล็กตรอนที่ใช้	NAD(P)H,	ฟลาโวโปรตีน,	ไซโตโครม	b5

ตารางที่ 3 แหล่งผลิต	ROS	ของเซลล์พืชและเอนไซม์หรือระบบที่เกี่ยวข้องกับการผลิต
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ม กระตุ้นให้เกิด	 ROS	 ขึ้นบริเวณผนังเซลล์หรือ

อะโพพลาสต์	 (apoplast	 :	 ส่วนของเซลล์ที่ไม่ใช่

โปรโทพลาซึม)	 ก่อน	จากนั้นจึงมีการสื่อสารมายัง

ภายในเซลล์ระหว่างเซลล์และพืชทั้งต้น	(ภาพที่	7)

ภาพที่ 7	 การเกิดออกซิเจนชนิดไวต่อปฏิกิริยา	 (reactive	 oxygen	 species,	 ROS)	 ปริมาณน้อย
	 	 	 ที่อะโพพลาสต์	 (apoplast)	 ROS	 จะท�าหน้าที่ในการส่งสัญญาณภายในเซลล์	 (intracellular	
	 	 	 signaling)	 ไปยังเซลล์ข้างเคียง	 (local	 signaling)	 และส่งสัญญาณเป็นระบบไปทั่วทั้งต้น
	 	 	 (systemic	signaling)		ให้พืชรู้ว่ามีความเครียดจากสิ่งแวดล้อม
   ที่มา : https://www.researchgate.net/figure/234071266_Reactive-oxygen-species

ROS

ROS

Abiotic stress Biotic stress

Apoplast

Nucleus

Local signaling

Systemic signaling

Chloroplast

    1) การส่งสัญญาณภายในเซลล์ 

(intracellular	 signaling)	 การสื่อสารด้วย	 ROS	

ภายในเซลล์มี	2	ทาง	คือ	ทางที่	1		กระตุ้นให้มีการ

ผลิต	 ROS	 ที่คลอโรพลาสต์มากขึ้น	 มีการขยาย

สัญญาณที่คลอโรพลาสต์	 และส่งผ่านเครือข่าย

สัญญาณในไซโทพลาซึมต่อไปยังนิวเคลียส	 และ

ทางที่	 2	 สัญญาณของ	 ROS	 ซึ่งเกิดขึ้นบริเวณ

ผนังเซลล์	 อาจถูกส่งผ่านเครือข่ายสัญญาณใน

ไซโทพลาซึมต่อไปยังนิวเคลียสโดยตรง

    2) การส่งสัญญาณระหว่างเซลล์ 

(local	 signaling)	 ROS	 สามารถกระตุ้นให้มี

การส่งสัญญาณจากเซลล์ที่เกิดสารนี้ไปยังเซลล์

ข้างเคียง

    3) ก า รส ่ ง สัญญาณเชิ ง ร ะบบ 

(systemic	 signaling)	 ROS	 ท่ีเกิดข้ึนท่ีเซลล์

ในอวัยวะหนึ่งสามารถกระตุ้นให้มีการส่งสัญญาณ

ทางไกล	 (long-distance	 signaling)	 ผ่านระบบ

ท่อล�าเลียงไปยังอวัยวะอื่นๆ	ทั่วทั้งต้น

	 	 	 	 	 	 เนื่องจากผลของ	 ROS	 ต่อพืช

ขึ้นอยู่กับความเข้มข้นที่เกิดขึ้น	 ดังนั้นพืชจึง

ต้องควบคุมระดับของ	 ROS	 ในเซลล์อย่าง

เข้มงวด	 กล่าวคือมิได้กวาดล้างจนหมดส้ิน	 แต่

สร้างดุลยภาพให้มีในระดับซ่ึงก่อประโยชน์ให้แก่

เซลล์เท่านั้น	 แต่ไม่ให้มีมากจนถึงระดับท่ีท�าให้

เซลล์เป็นอันตรายเนื่องจากภาวะออกซิเดชันสูง	

(oxidative	injury)

	 	 ในระบบเครอืข่ายการรบัรูแ้ละส่งสญัญาณ

ความเครียดของพืช	 นอกจากจะมี	 ROS	 และ	

ไนโตรเจนทีว่่องไวต่อปฏิกิริยา	 (reactive	 nitrogen	

species,	 RNS)	 แล้ว	 ยังมีฮอร์โมนพืชในกลุ่ม
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ฮอร์โมนความเครียด	(stress	hormones)	เข้ามา

เกี่ยวข้องในวิถีการแจ้งผ่านชุมทาง	 (cross	 talk)	

ของระบบส่งสัญญาณอีกด้วย	ฮอร์โมนพืชแบ่งเป็น	

2	กลุ่ม	คือ

	 	 กลุ่มที่	 1	 เรียกว่าสารส่งเสริมการเจริญ

เติบโต	 (positive	 growth	 regulators)	 เช่น	

ออกซิน	 (auxins)	 จิบเบอเรลลิน	 (gibberellins,	

GA)	 ไซโตไคนิน	 (cytokinins,	 CK)	 และบราซิโน

สเตอรอยด์	 (brassinosteroids,	 BR)	 ฮอร์โมน

กลุ่มนี้มีบทบาทส�าคัญในการกระตุ้นการแบ่งเซลล	์

การขยายขนาดเซลล์	 ส่งเสริมความแข็งแรงและ

การพัฒนาของพืช

	 	 กลุ่มที่	 2	 เรียกว่าฮอร์โมนความเครียด	

(stress	hormones)	เช่น	กรดแอบไซสกิ	(abscisic	

acid,	 ABA)	 เอทิลีน	 (ethylene)	 กรดจาสโมนิก	

(jasmonic	 acid,	 JA)	 และกรดซาลิไซลิก	

(salicylic	 acid,	 SA)	 ฮอร์โมนกลุ่มนี้มีบทบาท

ส�าคัญในช่วงเวลาที่พืชได้รับผลกระทบจากสภาพ

แวดล้อมที่ไม่เหมาะสม	 โดยการส่งสัญญาณเพื่อ

กระตุน้วถีกีารป้องกนัตัว	 (defense	pathway)	 ให้

ท�างาน	 โดยฮอร์โมนกลุ่มนี้จะยับยั้งการแบ่งเซลล์

พืชจึงพักการเจริญเติบโตเอาไว้ก่อน	 เพื่อเริ่มจัด

ล�าดับการใช้สารอาหารที่สะสมและสารอาหารที่

สร้างใหม่อย่างมีประสิทธิภาพ	 ส�าหรับการปรบัตวั

ในระยะทีม่คีวามเครยีดจากสภาพแวดล้อม	 เพื่อให้

ด�ารงชีวิตต่อไปได้	(Vankova,	2011)	

9.2 อันตรายของมี ROS มากเกินไป

	 	 	 	 ปฏิกิริยาเคมีมีอย่างหนึ่งเรียกว่าปฏิกิริยา

ออกซิเดชัน-รีดักชัน	 (oxidation-reduction	

reaction)	 ตัวรีดิวซ์	 (reducing	 agent-สาร	 A)	

ท�าหน้าทีใ่ห้อิเลก็ตรอนกบัตวัออกซไิดส์	 (oxidizing	

agent-สาร	B)	 เมื่อสาร	B	รับอิเล็กตรอนจากสาร	

A	 แล้ว	 ผลปฏิกิริยาคือสาร	 A	 ถูกออกซิไดส์และ

สาร	B	ถูกรีดิวซ์	ดังภาพที่	8	ในเซลล์พืช	ROS	จะ

เกี่ยวข้องกับปฏิกิริยาออกซิเดชัน-รีดักชัน

A A

B B

Oxidation
Compound	A
loses	electrons

Reduction
Compound	B
gains	electrons

e-
e-

e-
e-

Oxidizing
agent Reduced

Reducing
agent

Oxidized

ภาพที่ 8	 ปฏิกิริยาออกซิเดชัน-รีดักชันระหว่างสาร	 A	 (reducing	 agent-ท�าหน้าที่ให้อิเล็กตรอน)	 กับ
	 	 	 สาร	B	(oxidizing	agent-ท�าหน้าที่รับอิเล็กตรอน)	
   ที่มา : https://www.tes.com/lessons/Ca4imiFdeTt4CA/oxidation-reduction-reactions
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จนมีผลกระทบเชิงลบต่อกระบวนการทางสรีระ	
เรียกว่าความเครียดออกซิเดทีฟหรือความเครียด
จากออกซิเดชัน	 (oxidative	 stress)	 และการมี
ความเครียดดังกล่าวระดับรุนแรงและต่อเนื่อง
จะเป็นอันตรายต่อเซลล์
	 	 ความเครียดจากออกซิเดชันเป็นภาวะ
ที่เซลล์สะสม	 ROS	 มากจนเกินสมดุล	 เพราะ
ไม่สามารถควบคุมการเกิดได้	 ท�าให้องค์ประกอบ
ที่ส�าคัญของเซลล์เสียหายจากการถูกออกซิไดส	์
อันเป็นปฏิกิริยาออกซิเดชัน	 (oxidation)	 ซึ่งมี
ขั้นตอนดังนี้
	 	 1)	 ROS	 ดึงเอาอิเล็กตรอนหนึ่งตัวจาก
โมเลกุลใดๆ	 ท�าให้โมเลกุลเหล่าน้ันกลายเป็น
อนุมูลอิสระตัวใหม่และไม่เสถียร
	 	 2)	 อ นุ มู ล อิ ส ร ะ ตั ว ใ ห ม ่ ห า ท า ง ดึ ง
อิเล็กตรอนจากโมเลกุลที่เสถียรอื่นๆ	 ต่อไปเป็น
ปฏิกิริยาลูกโซ่	 ท�าให้ปฏิกิริยาออกซิเดชันขยายตัว
ต่อไปเรื่อยๆ
	 	 3)	 หากระบบต้านออกซิเดชันท�างาน
ไม่มีประสิทธิภาพ	 ROS	 มีปริมาณเพิ่มขึ้น	 และ

ปฏกิริิยาออกซิเดชันแบบลูกโซ่จะเกดิต่อไปไม่หยดุ
พชืจะมคีวามเครยีดซึง่เรยีกแบบนีว่้า	“ความเครยีด
จากออกซิเดชัน”
	 	 เซลล์พืชจะผลิตและสะสม	 ROS	 มาก
เมื่ออยู่ในสภาพต่อไปนี้	
	 	 1)	 อวัยวะพืชใกล้จะวายเพราะเสื่อม
ตามอายุ	มีบาดแผลเนื่องจากฉีกขาดหรือหัก	หรือ
ได้รับสารแปลกปลอมที่เป็นอันตราย
	 	 2)		 พชือยูใ่นสภาพแวดล้อมทีไ่ม่เหมาะสม	
เช่น	ความเข้มของแสงสงู	ร้อน	เยน็	แห้งแล้ง	มสีาร
ชีวพิษ	 โลหะหนัก	 มลพิษทางอากาศ	 น�้าและดิน	
(เรียกรวมกันว่ามีสาเหตุมาจาก	 “อชีวนะปัจจัย”	
หรือปัจจัยที่เกี่ยวข้องกับสิ่งไม่มีชีวิต)
								3)		พืชมีโรคและแมลงรบกวน	(เรียกรวม
กันว่ามีสาเหตุมาจาก	“ชีวนะปัจจัย”	หรือปัจจัย
ที่เกี่ยวข้องกับสิ่งมีชีวิต)
	 	 การมีภาวะอนุมูลอิสระเกินหรือภาวะ
ความเครียดจากออกซิเดชัน	 ผลเสียที่ตามมาคือ	
ROS	 ท�าลายเซลล์	 โดยการออกซิไดส์ดีเอ็นเอ	
โปรตีน	 ไขมัน	 และโมเลกุลของสารที่ส�าคัญอื่นๆ	
ในที่สุดเซลล์จะตาย	(ดังภาพที่	9)

ภาพที่ 9 เมื่อมี	ROS	มาก	แต่กลไกไม่สามารถควบคุมได้	จึงเกิดความเครียดจากออกซิเดชัน	และ	ROS	

	 	 	 เข้าท�าลายองค์ประกอบส�าคัญของเซลล์	ในที่สุดเซลล์ก็ตาย

พืชในระยะใกล้วาย	 มีบาดแผล	 อยู่ใน

สภาพแวดล้อมไม่เหมาะสม	 เช่น	 ร้อน	

เย็น	แห้งแล้ง	ขาดน�้า	มีมลพิษของดิน	

น�้า	อากาศ	มีศัตรูพืชรบกวน

ROS	เข้าท�าลายโปรตีนและ

เอนไซม์	ลิพิดที่เยื่อต่างๆ	

กรดนิวคลีอิกในดีเอ็นเอ	และ	

อาร์เอ็นเอของนิวเคลียส

เยื่อถูกท�าลาย	สารต่างๆ	จึงรั่วไหล	

อวัยวะภายในเซลล์	เช่น	คลอโรพลาสต์	

ไมโทคอนเดรีย	และนิวเคลียสช�ารุด	

กระบวนการเมแทบอลิซึมหยุดท�างาน

เซลล์ตาย

เกิดอนุมูลอิสระ	 พวก	

ROS	 แต่ระบบต่อต้าน

ควบคุมไม่ได้จึงมี	ROS

มาก

พืชมีความเครียดซึ่ง

เรียกว่าความเครียด

จากออกซิเดชัน
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9.3 ส่วนส�าคัญของเซลล์ที่ ROS เข้าท�าลาย

	 	 ส่วนส�าคัญของเซลล์ท่ี	 ROS	 เข้าท�าลาย

มีผลให้เซลล์ช�ารุดและตายในท่ีสุด	 คือ	 ลิปิด

โปรตีนและดีเอ็นเอ	 (Prochazkova	 and	

Wilhelmova,	201;	Sharma	et al.,	2011)

 9.3.1 ลิปิดที่เยื่อต่างๆ ในเซลล์

	 	 	 	 เยื่อหุ ้มเซลล์มีองค์ประกอบส�าคัญ	

2	 อย่าง	 คือ	 ลิปิดกับโปรตีน	 เมื่อพืชอยู่ใน

สภาพแวดล้อมที่ไม่ปกติ	 ลิปิดในเยื่อหุ้มเซลล์

และเยื่อหุ ้มออร์แกเนลถูกท�าลายด้วยปฏิกิริยา

ลิปิดเปอร์ออกซิเดชัน	 เนื่องจากการสะสม	 ROS	

ในเซลล์	 คลอโรพลาสต์	 (ภาพท่ี	 10)	 เป็น

ออร์แกเนล	 ซึ่งมีหน้าที่ในการสังเคราะห์แสง	 และ

เยื่อหุ ้มภายนอกและเยื่อภายในคลอโรพลาสต์

ได้รับผลกระทบจากการสะสม	 ROS	 ในเซลล์

อย่างรุนแรง

ภาพที่ 10		เยื่อหุ้มและเยื่อภายในคลอโพพลาสต์เป็นส่วนส�าคัญที่ถูก	ROS	เข้าท�าลาย
   ที่มา : https://www.thinglink.com/scene/507548258667593728

	 	 	 	 ปฏิกิริยาเปอร์ออกซิเดชันของลิปิดมี

หลายขั้นตอน	 เช่น	 (1)	 กรดไขมันไม่อิ่มตัวในเยื่อ

ถูกอนุมูลอิสระดึงไฮโดรเจนออก	 ท�าให้เกิดอนุมูล

อิสระบนอะตอมคาร์บอนของลิปิด	 (2)	 เกิดอนุมูล

ลปิิดซึง่จะท�าปฏิกริยิากับออกซเิจนได้อย่างรวดเรว็

เกิดเป็นอนุมูลลิปิดเปอร์ออกซี	 (3)	 ปฏิกิริยาที่เกิด

ต่อเน่ืองท�าให้ได้อนุมูลลิปิดใหม่ๆ	 เพิ่มเข้าสู่วงจร	

และ	 (4)	 อนุมูลลิปิดที่เกิดขึ้นใหม่นี้จะท�าปฏิกิริยา

ลกูโซ่กบัลปิิดโมเลกลุอืน่ๆ	ต่อไปเรือ่ยๆ	กระบวนการ

ทั้ง	 4	 ขั้นตอนนี้	 ท�าให้เยื่อหุ้มเซลล์และเยื่อหุ้ม

ออร์แกเนลถูกท�าลาย	 ไม่สามารถควบคุมการดูด

ธาตุอาหาร	 สารในเซลล์รั่วไหลออกมา	 และเซลล์

ตายในที่สุด

	 	 	 	 ปฏกิริยิาเปอร์ออกซเิดชนัเป็นตวัชีว้ดั

อย่างหนึ่งของความเครียดจากออกซิเดชันของพืช	

สารที่เป็นผลสุดท้ายตัวหนึ่งของปฏิกิริยาเปอร์

ออกซิเดชันของลิปิด	ที่ท�าให้เยื่อของเซลล์เสียหาย	

คือ	 มาลอนไดอาลดีไฮด์	 (malondialdehyde,	

MDA)	 ซ่ึงเกิดขึ้น	 เมื่อพืชมีความเครียดจาก

ออกซิเดชัน	

 9.3.2 การปรบัเปลีย่นโครงสร้างของโปรตนี

	 	 	 	 	 	 	 	 	 เมื่อพืชมีความเครียดจากออกซิเดชัน

เนื่องจากมี	 ROS	 มากเกินไป	 ความเสียหายที่เกิด

กับโปรตีนในเซลล์มีหลายด้าน	 เนื่องจาก	 ROS	 มี

พฤติกรรมดังต่อไปนี้	 (1)	 ชอบโจมตี	 มีกรดอะมิโน

ตัวใดตัวหนึ่งในโซ่เพ็บไทด์	 โมเลกุลของโปรตีน

ส่วนนั้นจึงเสียหาย	 (2)	 โซ่เพ็บไทด์ที่เคยรวมกัน

เป็นโครงสร้างที่ซับซ้อน	 ถูกท�าลายให้ขาดจากกัน

(3)	 ท�าให้โมเลกลุโปรตนีมสีภาพทีถ่กูย่อยสลายง่าย	

(4)	 ท�าให้สภาพประจุไฟฟ้าของโมเลกุลโปรตีน

เปลี่ยนแปลง	 สมบัติของโปรตีนในการท�าปฏิกิริยา

จึงผิดเพี้ยน	 (5)	 เกิดปฏิกิริยากับหมู่อะมิโนและ

หมูค่าร์บอกซิลกิ	บรเิวณทีเ่ป็นโซ่ข้างของโซ่เพบ็ไทด์	

และท�าลายพันธะไดซัลไฟด์	 (disulfide	 bond)	
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(6)	 ท�าให้โครงสร้างของโปรตีนเปลี่ยนแปลงโดย

การจับคู่	 (conjugation)	 กับผลผลิตที่ได้จาก

ปฏิกิริยาเปอร์ออกซิเดชันของลิปิด	 (ข้อ	 9.2.2)	

และ	 (7)	 ผลกระทบอื่นๆ	 ต่อโมเลกุลโปรตีนและ

เอนไซม์ยังมีอีกมาก	 ดังนั้นเมื่อพืชมีความเครียด

จากออกซิเดชัน	 จึงมีโปรตีนที่โครงสร้างผิดเพี้ยน

มากขึน้	 ซึง่ส่งผลให้เกดิความเสยีหายในกระบวนการ

ทางสรีระของพืชอย่างมาก

  9.3.3 ดีเอ็นเอช�ารุด

	 	 	 	 	 ดีเอ็นเอ	 (ภาพที่	 11)	 เป็น

สารพันธุกรรมของเซลล์	 มีบทบาทในการควบคุม

กิจกรรมภายในเซลล์	โดยการสังเคราะห์อาร์เอ็นเอ

ออกไปท�าหน ้าที่ ในการสร ้างโปรตีนทั้ งหมด

ของเซลล์	หากมีสิ่งใดมากระท�าให้ดีเอ็นเอช�ารุด	ก็

จะเกิดผลกระทบต่อเซลล์มากที่สุด	 เซลล์จึงต้อง

ปกป้องให้ดีเอ็นเอมีสภาพสมบูรณ์	 และท�าหน้าที่

อย่างถูกต้องอยู่ตลอดเวลา	อย่างไรก็ตาม	ในภาวะ

ภาพที่ 11	 โมเลกุลดีเอ็นเอมีโครงสร้างเป็นสายคู่คล้ายบันไดเวียน	 ดีเอ็นเอในคลอโรพลาสต์	 และ
	 	 	 	 ไมโตคอนเดรียถูก	ROS	เข้าท�าลายจนช�ารุดได้ง่ายกว่าดีเอ็นเอในนิวเคลียส	
	 	 	 	 ที่มา : http://www.chemguide.co.uk/organicprops/aminoacids/dna1.html

ที่เซลล์มีความเครียดจากออกซิเดชัน	 ROS	 เป็น

ตัวการหลักที่ท�าให้โมเลกุลดีเอ็นเอช�ารุด	 เช่น	

สายดีเอ็นเอแยกจากกัน	 นิวคลีโอไทด์หลุดออกมา	

หรือท�าให้โครงสร้างของเบสในนิวคลีโอไทด์มีการ

เปลี่ยนแปลง	 ความผิดเพี้ยนแม้เพียงเล็กน้อยใน

นิวคลีโอไทด์ของดีเอ็นเอสายหนึ่ง	อาจท�าให้ไม่เข้า

คู่กับนิวคลีโอไทด์ของดีเอ็นเออีกสายหนึ่ง	 จึงเกิด

การกลายทางพันธุกรรม	 โดยปกติทั้งน�้าตาลดีออก

ซีไรโบส	 และเบสถูก	 ROS	 เข้าออกซิไดส์ได้ง่าย	

เมื่อเบสสลายตัวจะได้ผลปฏิกิริยาหลายอย่าง	 เช่น	

8-hydroxyguanine,	 hydroxymethyl	 urea	

และยูเรีย	เป็นต้น	

	 	 	 ถึงแม ้เซลล ์จะมีกลไกการซ ่อมแซม

ดีเอ็นเอให้หายจากความช�ารุดตามธรรมชาติ	 แล้ว

ใช้งานได้ดังเดิม	แต่ถ้ามี	ROS	เข้าท�าลายซ�้าเติมจะ

ท�าให้ดีเอ็นเอช�ารุดมาก	 เกินความสามารถที่กลไก

ตามธรรมชาติจะซ่อมแซมได้	 โมเลกุลดีเอ็นเอก็จะ

มีสภาพช�ารุดอย่างถาวร	 ซึ่งจะเกิดผลเสียหายต่อ

ท�าหน้าที่ของเซลล์อย่างมาก

	 	 	 ดีเอ็นเอที่อยู่ในไมโทคอนเดรียและคลอ

โรพลาสต์	 ได้รับผลกระทบเมื่อเซลล์เครียดจาก

ออกซิเดชันง่ายกว่าดีเอ็นเอในนิวเคลียส	เนื่องจาก

สาเหตุ	 2	 ประการ	 คือ	 (1)	 ดีเอ็นเอในไมโทคอน

เดรียและคลอโรพลาสต์ไม่มีโปรตีนฮีสโตนคอย

ปกป้อง	 และ	 (2)	 ออร์แกเนลทั้งสองนี้คือแหล่ง

ผลิต	 ROS	 ที่ส�าคัญ	 ดีเอ็นเอส่วนนั้นจึงอยู่ใกล้

แหล่งก�าเนิดของ	ROS	และจึงถูกโจมตีได้ทันที	พืช

ที่มีความเครียดจากออกซิเดชัน	 ไม่ว่าจะมีสาเหตุ

จากความเค็ม	 โลหะหนักและมลพิษทางอากาศ	

ล้วนท�าให้ดีเอ็นเอช�ารุดทุกกรณี
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10. หลักการควบคุมปริมาณ ROS

	 	 การควบคุมปริมาณ	 ROS	 คือ	 การสร้าง

ภาวะสมดุล	(equilibrium)	ระหว่างการเกิด	ROS	

กับกลไกการท�าลาย	 ROS	 ให้เหลือน้อย	 และท�า

หน้าที่ส่งสัญญาณในพืชได้อย่างมีประสิทธิภาพ

เท่านั้น	 แต่เนื่องจากมีการเกิด	 ROS	 ในเซลล์พืช	

จากอิทธิพลของสภาพแวดล้อมที่แปรปรวน	 ดัง

นั้นเซลล์พืชจึงต้องควบคุมปริมาณ	 ROS	 ให้มีแต่

พอประมาณ	 โดยใช้ระบบต่อต้านอนุมูลอิสระที่มี

ประสิทธิภาพ	ซึ่งเรียกว่า	 “การสร้างภาวะสมดุล”	

(Arias	et al.,	2011)	ดังภาพที่	12	ดังนี้

	 	 1)	 ภาวะสมดุลเมื่อระบบต้านออกซิเดชัน

(antioxidant,	AOX)	ท�าลาย	ROS	ส่วนเกินได้	พชื

จงึไม่มคีวามเครยีดจากออกซเิดชัน	(ภาพที	่12	บน)

	 	 2)	 พืชจึงมีความเครียดจากออกซิเดชัน	

(oxidative	stress)	เนื่องจากเซลล์ผลิต	ROS	มาก

เกนิไป	ระบบต้านออกซเิดชนั	(antioxidant,	AOX)	

ที่มีตามปกติ	 ไม่สามารถท�าลาย	 ROS	 ส่วนเกิน

ได้หมด	จึงเหลือ	ROS	มาก	(ภาพที่	12	กลาง)

	 	 3)	 พืชจึงมีความเครียดจากออกซิเดชัน	

เนือ่งจากระบบต้านออกซเิดชนั	(antioxidant,	AOX)	

บกพร่องมีน้อยเกินไป	 ไม่สามารถท�าลาย	 ROS	

ส่วนเกินได้หมด	จงึเหลอื	ROS	มาก	(ภาพที	่12	ล่าง)

ภาพที่ 12	 (1)	 ภาพบน-พืชไม่เครียด	 เนื่องจากระบบต่อต้านออกซิเดชัน	 (antioxidant,	 AOX)	 สมดุล
	 	 	 	 กับ	ROS	(2)	ภาพกลาง-พืชเครียด	เพราะพืชผลิต	ROS	มากเกินไป	(excess	ROS)	AOX	ที่
	 	 	 	 มีตามปกติไม่เพียงพอที่จะสร้างภาวะสมดุล	และ	(3)	ภาพล่าง-พืชเครียดเพราะพืชผลิต	ROS	
	 	 	 	 มากเกินไป	และ	AOX	มีน้อยเกินไป	(depleted	AOX)	ไม่เพียงพอที่จะสร้างภาวะสมดุล
    ที่มา: Scandalios (2005)

AOX ROS

ROS

ROS

AOX

AOX

Equilibrium
(AOX = ROS)

Oxidative stress
(excess ROS)

Oxidative stress
(depleted AOX)

Antioxidants Oxidants
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สภาพแวดล้อมรุนแรงและผลิต	 ROS	 มาก	 หรือ

ระบบต่อต้านออกซิเดชันไม่มีความสามารถเพียง

พอที่สร้างภาวะสมดุลได้	 จะมี	 ROS	 สะสมมาก	

ท�าให้พชืม	ี“ความเครยีด”	ซึง่เรยีกว่า	“ความเครยีด

จากออกซิเดชัน”

11. บทบาทของธาตุอาหาร
ในกระบวนการก�าจัด ROS 				

	 	 พืชมีกระบวนการก�าจัด	ROS	2	ระบบ	คือ	

(1)	 ระบบที่ใช้สารต้านออกซิเดชันและ	 (2)	 ระบบ

ที่ใช้เอนไซม์	 (ยงยุทธ,	 2558;	 Sharma	 et al.,	

2011)	ดังตารางที่	4

11.1  สารต้านออกซิเดชันในพืช

	 	 เซลล์พืชมีสารอินทรีย์ที่ใช้ในระบบการ

ต่อต้านออกซิเดชัน	 หรือท�าลายอนุมูลอิสระ

หลายอย่าง	 เช่น	 กลูตาไทโอน	 แอสคอร์เบต	หรือ

วิตามินซี	 โทโคฟีรอล	 แคโรทีนอยด์	 สารประกอบ

ฟีนอลิก	 บีตาแคโรทีน	 ไลโคพีน	 และวิตามินอี	

สารต้านออกซิเดชันช่วยการยับยั้งการสร้างหรือ

ช่วยท�าลาย	 ROS	 โดยให้อิเล็กตรอนส่วนที่ขาด

หรือรับอิเล็กตรอนส่วนเกินจาก	 ROS	 ท�าให้สาร

ที่เคยเป็นอนุมูลอิสระเปลี่ยนสภาพไปเป็นสาร

ที่ไม่เป็นอันตรายต่อเซลล์	 ในข้อนี้จะกล่าวถึง

สารต้านออกซิเดชันที่มีบทบาทส�าคัญ	 5	 ชนิด	

การสังเคราะห์สารเหล่านี้ต ้องการธาตุอาหาร

หลายธาตุในกระบวนการ

ตารางที่ 4		ระบบต้านออกซิเดชันพวกเอนไซม์และมิใช่เอนไซม์ที่ท�าลาย	ROS

ROS
ระบบต้านออกซิเดชัน

ประเภทเอนไซม์ ประเภทมิใช่เอนไซม์

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์ คาทาเลส
NAD,	กลูทาไทโอน	กรดแอสคอบิก

หรือแอสคอเบต

อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล ไม่มี
โปรลีน	กรดแอสคอบิก

หรือแอสคอเบต	โทโคเฟอรอล

อนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์ ซูเปอร์ออกไซด์ดีสมิวเทส ไม่มี

  1) กลูตาไทโอน

    กลตูาไทโอนเป็นสารอินทรย์ีท่ีประกอบ

ด้วยกรดอะมิโน	 3	 ชนิด	 มีธาตุไนโตรเจนและ

ก�ามะถันเป็นองค์ประกอบ	 (ภาพที่	 13)	 มีอยู่ใน

คลอโรพลาสต์ท�าหน้าที่เป็นสารต้านออกซิเดชันท่ี

ทรงพลัง	 ร่วมกับแอสคอร์เบต	 (วิตามินซี)	 ในการ

ท�าลายอนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์และไฮโดรเจน

เพอร์ออกไซด์		ป้องกนัมใิห้สารท้ังสองนีท้�าลายเยือ่

ได้อย่างมีประสิทธิภาพ	

  2) แอสคอร์เบต

	 	 	 	 แอสคอร์เบตหรือวิตามินซี	 (ภาพที่	

14)	 เป็นสารอินทรีย์โมเลกุลเล็กที่มีบทบาทส�าคัญ

ในเมแทบอลิซึมและการเจริญเติบโตของพืช	 คอย

ปกป้องอันตรายจากสารพิษที่มาจากภายนอก	
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รวมทั้งโลหะพิษท่ีรากดูดเข้ามาให้กลายสภาพเป็น

สารที่ไม่เป็นพิษต่อพืช	 ในขณะเดียวกันก็ท�าหน้าที่

เป็นสารต้าน	 ROS	 โดยท�าปฏิกิริยากับ	 อนุมูล

อิสระซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 และไฮโดรเจน

เปอร์ออกไซด์

	 	 	 	 แอสคอร์เบตกระจายอยู่ในหลายส่วน

ของเซลล์	เช่น	(1)	อยู่ในคลอโรพลาสต์	คอยยับยั้ง

ไม่ให้	 ROS	 เข้าไปรบกวนกระบวนการสังเคราะห์

แสง	 (2)	 อยู่ในไซโทพลาซึมคอยปกป้องมิให้	 ROS	

มาท�าลายโปรตีนและสารอินทรีย์อื่นๆ	 และ	 (3)	

อยู่ในผนังเซลล์	 คอยป้องกัน	 ROS	 ไม่ให้เข้ามา

ในเซลล์	

  3) โทโคฟีรอล 

	 	 	 	 โทโคฟีรอล	 (วิตามินอี)	 มีในเซลล์พืช	

ท�าหน้าทีส่ร้างเสถียรภาพให้เยือ่ของเซลล์และคอย

ก�าจัด	 ROS	 ที่เกิดขึ้น	 มิให้ท�าลายคลอโรพลาสต์

และโปรตีน	ซึ่งมีบทบาทในการสังเคราะห์แสง

  4) แคโรทีนอยด์

	 	 	 	 แคโรทีนอยด ์ท�าหน ้าที่สนับสนุน

คลอโรฟิลล์ในการสังเคราะห์แสง	 ขณะเดียวกัน

ก็ช่วยท�าลาย	ROS	ที่เกิดขึ้นด้วย

  5) สารฟีโนลิก

	 	 	 	 สารในกลุ่มนี้ได้แก่	 ฟลาโวนอยด์	

ฟีนีโลโปรปานอยด์	 และกรดฟีโนลิก	 เป็นสาร

ต้านออกซิเดชันที่มีประสิทธิภาพสูง	 นอกจากนี้ยัง

ช่วยปกป้องพืชไม่ให้เป็นอันตรายจากรังสีอัลตรา

ไวโอเล็ต	บี	(ยูวีบี)	อีกด้วย

	 	 	 	 ธาตุอาหารพืชมีความส�าคัญในการ

สังเคราะห์สารต้านอนุมูลอิสระ	 กล่าวคือเมื่อพืช

ได้รับธาตุอาหารต่างๆ	 ครบถ้วน	 แต่ละธาตุ

เพียงพอและสมดุลจะมีการสังเคราะห์แสงแล้วใช้

สารอินทรีย์ท่ีได้ไปเป็นโครงคาร์บอนส�าหรับการ

สังเคราะห์โปรตีน	 เอนไซม์และสารอินทรีย์อื่นๆ	

รวมทั้งสารต้านอนุมูลอิสระเหล่านี้	 สารบางอย่าง

ภาพที่ 13		กลูตาไทโอนเป็นสารต้านอนุมูลอิสระที่ส�าคัญ	มีธาตุไนโตรเจนและก�ามะถันเป็นองค์ประกอบ

SH

CO
2

O

O

H

H

N
NO

2
C

NH
3

ภาพที่ 14		แอสคอร์เบตเป็นสารต้านออกซิเดชันที่ส�าคัญอีกอย่างหนึ่ง
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มีก�ามะถัน	 แต่สารอินทรีย ์เหล่านี้ ทุกชนิด

สังเคราะห์ด้วยกระบวนการชีวเคมีซึ่งใช้เอนไซม์

และธาตุอาหารหลายธาตุมีบทบาทในการกระตุ้น

กิจกรรมของเอนไซม์	

11.2 เอนไซม์ที่เกี่ยวข้องกับการท�าลาย ROS

  11.2.1 กลุ่มเอนไซม์ท่ีมีบทบาทในการ

ท�าลาย ROS

      เอนไซม์ทีเ่กีย่วข้องกบัการท�าลาย	

ROS	 เพื่อลดปริมาณ	 และป้องกันไม่ให้เกิดผลเสีย

ต่อเซลล์มีอย่างน้อย	 8	ชนิด	 ได้แก่	 (1)	 คาทาเลส	

(2)	 ซูเปอร์ออกไซด์ดีสมิวเทส	 (3)	 แอสคอร์เบต

เพอร์ออกซิเดส	 (4)	 โมโนดีไฮโดรแอสคอร์เบต	

รีดักเทส	 (5)	 ไฮโดรแอสคอร์เบต	 รีดักเทส	 (6)	

กลูทาไทโอน	รีดักเทส	(7)	กลูทาไทโอน	เพอร์ออก

ซิเดส	และ	(8)	กลูทาไทโอส-เอส-ทรานสเฟอเรส	

  11.2.2 ภาพรวมบทบาทของธาตอุาหาร

ต่อเอ็นไซม์และอื่นๆ

      ธาตุอาหารที่เกี่ยวข้องกับระบบ

ของเอนไซม์โดยตรงมีหลายธาตุ	คือ

	 	 	 	 	 	 1)		 ธาตุที่เป็นองค์ประกอบของ

เอนไซม์และโคเอนไซม์	 ได้แก่	 ไนโตรเจน	

ฟอสฟอรัส	 ก�ามะถัน	 และเหล็ก	 (ในฮีมเอนไซม์

เช่น	เอนไซม์คาทาเลส)

	 	 	 	 	 	 2)		 เหล็ก	 ทองแดง	 แมงกานีส	

และสังกะสี	 ท�าหน้าท่ีเร่งกิจกรรมของเอนไซม์

ซูเปอร์ออกไซด์ดีสมิวเทส	(ดังจะได้กล่าวต่อไป)	

	 	 	 	 	 	 นอกจากนีย้งัมธีาตอุาหารบางธาตุ

ที่มีท�าให้โครงสร้างของเซลล์แข็งแรง	 ROS	 เข้า

ท�าลายยาก	เช่น

	 	 	 	 	 	 	 	 (1)	 แคลเซยีมเป็นองค์ประกอบ

ของผนังเซลล์และส่งเสริมให้เยื่อมีเสถียรภาพ

	 	 	 	 	 	 	 	 (2)	 แมกนีเซียมและโบรอน

ช่วยให้โครงสร้างของออร์แกเนลต่างๆ	 ทนต่อการ

ท�าลายของ	ROS

  11.2.3  ซเูปอร์ออกไซด์ดสีมวิเทส (super

oxide dismutase, SOD): เอนไซม์ส�าคัญ

	 	 	 	 	 	 SOD	 คือ	 เอนไซม์ที่เป็นโปรตีน

โมเลกุลเล็ก	 ประกอบด้วยกรดอะมิโน	 153	 ตัว	

บทบาทของเหล็ก	ทองแดง	แมงกานีส	และสังกะสี

ใน	SOD	มีดังนี้

	 	 	 	 	 	 1)		 SOD	 ท�าหน้าที่สลายอนุมูล

อิสระซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออนให้เป็นไฮโดรเจน

เปอร์ออกไซด์	(H
2
O

2
)	เอนไซม์นี้มี	3	ไอโซไซม์	คือ	

	 	 	 	 	 	 	 	 SOD	 ไอโซไซม์แบบที่	 1	

ต้องการเหล็ก	(Fe-SOD)	อยู่ในคลอโรพลาสต์

	 	 	 	 	 	 	 	 SOD	 ไอโซไซม์แบบที่	 2	

ต้องการแมงกานสี	(Mn-SOD)	อยูใ่นไมโตคอนเดรยี

	 	 	 	 	 	 	 	 SOD	 ไอโซไซม์แบบที่	 3	

ต้องการทองแดงและสังกะสี	 (Cu/Zn-SOD)	 อยู่

ในไซโทโซล	 คลอโรพลาสต์	 ไมโตคอนเดรีย	 และ

เปอร์ออกซิโซม

	 	 	 	 	 	 	 	 เนือ่งจากปฏิกริิยาการเปล่ียน

อนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออนให้ได้

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์	เป็นปฏิกิริยาออกซิเดชัน-

รีดักชัน	 ดังนั้นโคแฟคเตอร์ของ	 SOD	 จึงเป็น

โลหะที่มีเวเลนซี	 2	ค่า	คือ	 เหล็ก	แมงกานีสหรือ

ทองแดง	 ขึ้นอยู่กับว่าเป็น	 SOD	 ไอโซไซม์แบบ

ที่	1,	2	หรือ	3	แต่ทั้งสามธาตุมีได้	2	รูป	คือ	รูป

ออกซิไดส์	 (Fe3+,	Mn3+	หรือ	Cu2+)	และรูปรีดิวซ์	

(Fe2+,	Mn2+	หรือ	Cu+)	ดังสมการ

O
2
•- + O

2
•- + 2H+ H

2
O

2 + O
2CuZn - SOD

Mn - SOD
Fe - SOD

SOD



วารสารดินและปุ๋ย ปีที่ 38 เล่มที่ 1-4 พ.ศ. 2559 71

บ
ท
ค
ว
า
ม

																				บทบาทของเอนไซม	์SOD	คือ

เร่งปฏิกิรยิาการเปลีย่นอนมุลูอสิระซเูปอร์ออกไซด์

แอนไอออนไปเป็นไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์	 (ภาพที่

15)	 ตัวอย่างในภาพนี้เป็น	 SOD	 ไอโซไซม์แบบที่	

3	 ซึ่งต้องการทองแดงและสังกะสี	 (Cu/Zn-SOD)

ทั้งสองธาตุมีบทบาทในเอนไซม์ดังนี้

	 	 	 	 	 	 	 (1)	 สังกะสีอยู ่ ในโครงสร ้าง

ของเอนไซม์	 มิได้เข้าร่วมในปฏิกิริยาโดยตรง	 แต่

ท�าหน้าท่ีควบคุมโครงสร้างของต�าแหน่งกัมมันต์

(active	 site)	 ให้สมบูรณ์	 นอกจากนั้น	 ภายใน

หน่วยย่อย	 (subunit)	 ยังเชื่อมกันด้วยสะพาน

ไดซัลไฟด์	 (disulfide	 bridge	 -	 มีก�ามะถัน	 2	

อะตอม)	เพื่อให้โมเลกุลของเอนไซม์มีเสถียรภาพ

	 	 	 	 	 	 	 (2)	 ทองแดงเข้าร่วมโดยตรง

ในปฏิกิริยาออกซิเดชัน-รีดักชัน	 และมีการเปลี่ยน

รปูเป็นวงจรจากควิปรกิไอออน	 (Cu2+)	 เป็นคิวปรสั

ไอออน	 (Cu+)	 แล้วเปล่ียนกลับมาเป็นคิวปริก

ไอออน	(Cu2+)	อีกครั้งหนึ่ง									

	 	 	 	 	 2)	 เนื่ อ งจากไฮโดร เจนเปอร ์

ออกไซด์ที่เกิดเมื่อซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน

สลายตัวยังเป็นพิษต่อพืช	 ดังน้ันพืชจึงต้องใช้

เอนไซม์คาทาเลสเพื่อเปลี่ยนไฮโดรเจนเปอร์

ออกไซด์ให้กลายเป็นน�้า	 (ดังสมการ)	 เอนไซม์

คาทาเลสเป็นฮีมเอนไซม์	 (heme	 enzyme)	 มี

ธาตุเหล็กเป็นองค์ประกอบในโครงสร้าง

	 	 	 	 สรุปได้ว่าการควบคุม	 ROS	 ของพืช

มีทั้งระบบที่ใช้เอนไซม์และใช้สารต้านออกซิเดชัน	

เอนไซม์และสารต้านออกซิเดชัน	ถูกสังเคราะห์ขึ้น

ในพืช	 เมื่อพืชได้รับธาตุอาหารครบทุกธาตุ	 แต่ละ

ธาตุเพียงพอและสมดุล	 ระบบจึงควบคุม	 ROS	

ดังกล่าวได้ดี	 ทั้งนี้เนื่องจากธาตุอาหารบางธาตุ

ท�าหน้าที่ดังนี้

	 	 	 	 1)	 เป็นองค์ประกอบในโมเลกุลของ

เอนไซม์และสารต้านออกซิเดชัน	

	 	 	 	 2)	 มี บ ท บ า ท ใ น ก ร ะ บ ว น ก า ร

สังเคราะห์เอนไซม์และสารต้านออกซิเดชัน

	 	 	 	 3)	 เป็นธาตุท่ีกระตุ้นการท�างานของ

เอนไซม์ซึ่งช่วยท�าลาย	ROS

ภาพที ่15		 Cu/Zn-SOD	 เร่งปฏกิริยิาการเปลีย่นอนมุลูอสิระซเูปอร์ออกไซด์ไปเป็นไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์
	 	 	 	 ที่มา : http://www.intechopen.com/books/current-advances-in-amyotrophic
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ในการต่อต้าน	 ROS	 ดีข้ึน	 ในช่วงเวลาท่ี

สภาพแวดล้อมไม่ปกติ	 เนื่องจากสภาพดังกล่าวส่ง

ผลให้กระบวนการดูดธาตุอาหารของรากจากดิน

มีประสิทธิภาพต�่าและอาจได้รับธาตุอาหารที่มี

บทบาทในการต่อต้านออกซเิดชันจากดนิไม่เพยีงพอ	

คือการให้ปุ๋ยทางใบเพื่อเสริมธาตุอาหารเหล่านั้น

	

12. การเกิดและการลด ROS
จากความเครียดแต่ละแบบ

	 	 ดังที่ได้กล่าวแล้วว่า	 ความเครียดจาก

ออกซิเดชัน	 (oxidative	 stress)	 หมายถึง	

ความเครียดในพืชท่ีเกิดจากการสะสมออกซิเจน

ชนิดไวต่อปฏิกิริยา	 หรือ	 ROS	 โดยที่เซลล์พืช

ไม่สามารถควบคุมระดับให้ลดลงต�่าและมีภาวะ

สมดุลได้	 จนเซลล์เสียหายจากการออกซิเดชัน	

(oxidative	 damage)	 หากต้องการยับยั้งความ

เสียหายดังกล่าว	เซลล์ต้องสลาย	ROS	ให้เร็วที่สุด	

การที่	 ROS	 จะอยู่ในเซลล์ได้นานเพียงใดขึ้นอยู่

กับประสิทธิภาพของระบบการต่อต้านออกซิเดชัน	

(antioxidation)	 ของเซลล์พืช	 ซึ่งมีท้ังการใช้

เอนไซม์และไม่ใช้เอนไซม์ดงัทีไ่ด้กล่าวแล้ว	 ในข้อนี้

จะกล่าวถงึการเกดิ	 ROS	 อนัน�าไปสูค่วามเครยีดจาก

ปัจจัยที่ไม่มีชีวิตบางแบบและการต้านออกซิเดชัน

เมื่อพืชมีความเครียดแบบนั้นๆ

12.1 ความแห้งแล้ง (drought)

	 	 ความแห้งแล้งทางอุตุนิยมวิทยา	 หมายถึง

สภาพการขาดน�้า	 ซึ่งเกิดข้ึนจากปัจจัยท่ีส�าคัญ

4	ประการ	 คือ	 (1)	 ปริมาณฝนน้อย	 การกระจาย

ไม่ดีและช่วงเวลาที่ฝนตกสั้น	 (2)	 การไหลซึมของ

น�้าลงไปในดินในระดับที่ลึกลดลง	 (การสูญเสียน�้า

จากการไหลบ่าหน้าดินมาก)	และปริมาณน�้าใต้ดิน

ลดลง	 (3)	 อุณหภูมิของอากาศสูงขึ้น	 ลมแรง	

ความชื้นสัมพัทธ์ต�่า	 พลังงานแสงอาทิตย์แรงและ

เมฆปกคลุมท้องฟ้าน้อย	 และ	 (4)	 การคายน�้า

และการระเหยของน�้าเพิ่มขึ้น	 (กรมอุตุนิยมวิทยา,	

2558)

	 	 ในบรรดาสภาพแวดล้อมท่ีเป็นอปุสรรคต่อ

การเจริญเติบโตของพืช	 ความแห้งแล้งเกิดขึ้นมาก

ที่สุด	 โดยเฉพาะอย่างยิ่งในภูมิภาคแถบแห้งแล้ง	

(arid	 area)	 และกึ่งแห้งแล้ง	 (semiarid	 area)

ซึ่งมีปัญหาส�าคัญคือการขาดน�้า	 (water	 deficit)	

อันจะส่งผลกระทบต่อกระบวนการสังเคราะห์แสง

ของพืชสองประการควบคู่กันดังนี้	 (1)	 ยับยั้งการ

ตรึงคาร์บอนไดออกไซด์	 และ	 (2)	 ท�าให้กิจกรรม

ของระบบเปลี่ยนพลังงานแสง	 (photosystem)	

ในคลอโรพลาสต์ผิดปกติ	 กล่าวคือการเคลื่อนย้าย

อิเล็กตรอนของระบบ	 เอื้อต่อการเกิด	 ROS	 ด้วย

ปฏิกิริยาเมเลอร์	 โดย	 ROS	 ที่เกิดขึ้นนี้ท�าหน้าที่

เป็นโมเลกุลสัญญาณเตือนภัยแล้ง	 มีการถ่ายโอน

สญัญาณ	 (signal	 transduction)	 เพือ่ไปจดุชนวน

ให้ระบบการต้านภัยแล้งของพืชเริ่มท�างาน	 ระบบ

ถ่ายโอนสัญญาณนี้เก่ียวข้องกับสารหลายอย่าง

ที่ท�างานร่วมกัน	 เช่น	 ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์

กรดแอบไซสิก	 (abscisic	 acid,	 ABA)	 และ

แคลเซียมไอออน	 ในขณะเดียวกันเซลล์ก็ใช้ระบบ

การควบคุมปริมาณ	ROS	ที่เกิดขึ้นตลอดเวลา	 ให้

มีเฉพาะที่จ�าเป็นส�าหรับการส่งสัญญาณเตือนภัย

แล้งเท่านั้น	 แต่ถ้ามีสภาพแห้งแล้งยืดเยื้อเกินไป

จนเกินความสามารถของระบบการควบคุมได	้

ROS	 ก็จะสะสมจนถึงระดับที่เป็นพิษ	 และท�าให้

เซลล์ตาย	(Wood,	2005)

	 	 กระบวนการที่พืชตอบสนองเมื่อความช้ืน

ในดินต�่ามีดังนี้	 (Prochazkova	 et al.,	 2001;	

Prochazkova	and	Wilhelmova,	2011)
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	 	 1)	 รากซึ่งสัมผัสกับดินรับรู ้สภาพการ

ขาดน�้า	 จึงสังเคราะห์กรดแอบไซสิก	 (ABA)	 แล้ว

ส่งจากรากทางท่อล�าเลียงน�้าหรือไซเลมไปยังใบ

ถือว่า	 ABA	 เป็นฮอร์โมนพืช	 ซึ่งท�าหน้าท่ีเป็น

โมเลกุลสัญญาณหลักด้านความเครียดระหว่าง

รากและส่วนเหนือดิน	 (root-to-shoot	 stress	

signal)	 เมื่อ	 ABA	 ไปถึงเซลล์คุม	 ได้ร่วมกับ

โพแทสเซียมและแคลเซียม	 ควบคุมให้เซลล์คุม

ทัง้สองข้างแฟบลง	 ปากใบจงึปิดเพือ่ลดการคายน�า้

ทางปากใบ	 นบัเป็นกลยทุธการประหยดัน�า้ทีส่�าคัญ

ของพืชในขณะที่ดินมีความชื้นต�่า

	 	 2)	 ก า รป ิ ด ป า ก ใบแม ้ จ ะ เ กิ ด ผ ลดี

ด ้านการประหยัดน�้ าของพืชแต ่มีผลให ้แก ๊ส

คาร์บอนไดออกไซด์เข้าไปท่ีคลอโรพลาสต์ของ

ใบน้อยลง	 การขาดแคลนแก๊สคาร์บอนไดออกไซด์

ที่คลอโรพลาสต์	 มีผลกระทบต่อระบบการ

เคล่ือนย้ายอิเล็กตรอน	 และอิเล็กตรอนในระบบ

แสงมีแนวโน้มที่จะเข้าท�าปฏิกิริยากับออกซิเจน	

(ปฏิกิริยาเมเลอร์)	 ได้อนุมูลอิสระซูเปอร์ออกไซด์	

(ROS	 รูปหนึ่ง)	 กล่าวคือเมื่อความเข้มข้นของ

คาร์บอนไดออกไซด์ที่คลอโรพลาสต์ลดลงจะมี

การสะสม	NADPH	(รูปรีดิวซ์ของ	nicotinamide

adenine	 dinucleotide	 phosphate	 ที่ระบบ

แสง	 1	 จึงท�าให้ขาด	 NADP+	 (nicotinamide	

adenine	 dinucleotide	 phosphate)	 ทีเ่ป็น

ตวัรบัอเิลก็ตรอน	 (electron	 acceptor)	 ที่ระบบ

แสง	 1	 ดังกล่าว	 ในสถานการณ์เช่นนี้	 ออกซิเจน

ซึ่งเป็นผลผลิตของการสลายตัวของน�้าท่ีระบบแสง	

2	 จึงเป็นตัวรับอิเล็กตรอนแทน	 ท�าให้เกิดอนุมูล

อิสระซูเปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 ซึ่งเป็น	 ROS	

อย่างหนึ่ง	 ปฏิกิริยาน้ีเรียกว่าปฏิกิริยาเมเลอร์

ดังที่ได้กล่าวแล้ว

	 	 3)	 เมือ่อนมุลูอสิระซเูปอร์ออกไซด์เพิม่ข้ึน

ถึงระดับหนึ่งก็เริ่มเข้าสู่กระบวนการของเครือข่าย

สัญญาณในเซลล์	 เพ่ือถ่ายโอนสัญญาณไปยัง

โมเลกุลเป้าหมาย	 ส่งผลให้มีการแสดงออกของ

ยีนท่ีควบคุมการท�างานของสารต้านออกซิเดชัน	

(antioxidants)	 ซึ่งมีสองแบบคือเอนไซม์และสาร

ที่มิใช่เอนไซม์	 เมื่อระบบนี้ท�างานมีประสิทธิภาพ	

พืชก็มีความสามารถทนสภาพขาดน�้าระดับนี้ได้

	 	 พืชสายพันธุ์ที่ทนแล้งจะสะสม	ROS	น้อย

กว่า	 และมีกิจกรรมของเอนไซม์ต้านออกซิเดชัน	

(antioxidant	 enzymes)	 เช่น	 superoxide

dismutase	 (SOD),	 catalase	 (CAT)	 และ

peroxidase	(POD)	สูงกว่าสายพันธุ์ที่ไม่ทนแล้ง							

12.2 ความเค็ม (salinity)

  ดินเค็มเป็นดินที่มีปัญหาในการเพาะปลูก	

ความเค็มของดินเกิดจากการสะสมเกลือที่ละลาย

ง่ายในความเข้มข้นที่สูงเกินไป	 จนท�าให้การเจริญ

เติบโตของพืชลดลงทุกระยะการเจริญเติบโต	 คือ	

การงอก	 การพัฒนาของต้น	 และระยะเจริญพันธุ์

ความเค็มของดินมีผลเสียต่อพืช	 4	 ประการ	 คือ	

(Botella	et al.,	2005)

	 	 1)	 ความเป็นพิษของไอออน	เนื่องจาก

	 	 	 	 (1)	 โซเดียมไอออนเข ้าไปก่อกวน

การท�าหน้าที่ของโพแทสเซียมไอออนในเซลล์

โดยเข ้าไปแทนที่ ในกระบวนการทางชีวเคมี

ซึ่งต้องการโพแทสเซียมเท่านั้น

	 	 	 	 (2)	 โซเดียมและคลอไรด ์ที่สู งขึ้น

ในเซลล์	 ท�าให้โครงรูปของโปรตีนผิดเพ้ียนไป

จนไม่สามารถท�าหน้าที่ได้

	 	 2)	 การขาดธาตุอาหาร	 โดยเฉพาะ

อย่างยิ่งโพแทสเซียม	 ซ่ึงเซลล์รากดูดได้น้อยลง	

ท�าให้พืชขาดธาตุนี้ส�าหรับใช้ในกระบวนการ

ที่ส�าคัญ	 ซ่ึงเป็นหน้าที่ของโพแทสเซียมโดยตรง

เช่น	 เป็นโคแฟคเตอร์หรือปัจจัยร่วมเร่งปฏิกิริยา
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เหล่านั้นลดลง	นอกจากนั้นยังท�าให้การสังเคราะห์

โปรตีนลดลงด้วย	 เนื่องจากต้องใช้โพแทสเซียม

ความเข้มข้นสูง	 เพื่อท�าให้	 tRNA	 จับกับไรโบโซม

ในกระบวนการสังเคราะห์โปรตีน	

	 	 3)	 ความเครียดออสโมซิส	 (osmotic	

stress)	 เกิดจากการสะสมโซเดียมไอออนและ

คลอไรด์ไอออนในผนังเซลล์	 เป็นเหตุให้เซลล์ราก

ดูดน�้าได้น้อยลง	 พืชทนเค็มที่รอดพ้นจากปัญหานี้

ได้เพราะสามารถปรับออสโมซิส	 (osmotic

adjustment)	 โดยการสะสมไอออนทั้งสองนี้และ

ไอออนอื่นในเซลล์รากโดยไม่เป็นพิษ	และดูดน�้าได้

โดยไม่เป็นอันตราย

	 	 4)	 ความเครียดจากออกซิเดชัน	 เกิดจาก

เซลล์สะสมโซเดียมไอออนและคลอไรด์ไอออน

มากจนเป็นพิษ	 เนื่องจากท�าให้สมดุลของ

เมแทบอลิซึมในเซลล์เสียไป	 เช่น	 ลดการตรึง

คาร์บอนไดออกไซด์ในกระบวนการสังเคราะห์แสง	

(ดังที่ได ้อธิบายในเรื่องผลจากความแห้งแล้ง)	

และมีผลกระทบต่อกระบวนการท่ีมีการเคลื่อน

ย้ายอิเล็กตรอนในส่วนอ่ืนๆ	ของเซลล์	ท�าให้เกิด	

ROS	 ปริมาณมากขึ้น	 ได้แก่	 อนุมูลอิสระซูเปอร์

ออกไซด์แอนไอออน	อนุมูลอิสระไฮดรอกซิล	และ

ไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์

	 	 อย่างไรก็ตาม	 พืชมีกลไกต่อต้านอนุมูล

อิสระอันเกิดจากความเค็มของดินเช่นเดียวกัน	

โดยประสิทธิภาพของกลไกดังกล่าวในพืชทนเค็ม

จะดีกว่าพืชที่ไม่ทนเค็ม	 เมื่อพืชได้รับผลกระทบ

จากความเค็ม	 จะมีกิจกรรมของเอนไซม์ต่อต้าน

อนมุลูอสิระ	 เช่น	 ซเูปอร์ออกไซด์ดสีมวิเทส	 (SOD)	

คาทาเลส	 (CAT)	 แอสคอร์เบตเพอร์ออกซิเดส	

(APX)	และกลูตาไทโอนรีดกัเทส	(GR)	ส่วนสารต้าน

อนุมูลอิสระที่เพิ่มขึ้นในเซลล์รากและใบ	 ได้แก	่

กลูตาไทโอนรูปรีดิวซ์	 (GSH)	 และแคโรทีนอยด์	

(carotenoid)	(Hernandez	et al.,	2001.)

12.3 สภาพน�้าขัง (waterlogging)

	 	 รากของพืชบกเจริญเติบโตได้ดีเมื่อดิน

มีการถ่ายเทอากาศดีและมีออกซิเจนเพียงพอ

ส�าหรับการหายใจของราก	 หากดินมีน�้าขัง	 ราก

จะขาดออกซิเจน	 เนื่องจากแก๊สนี้ละลายในน�้าได้

น้อยและมีอัตราการแพร่ในน�้าต�่ามาก	 ดังนั้นเมื่อ

น�้าท่วมขังดินพืชจะมีความเครียดและมีผลกระทบ

ด้านสรีระ	 2	 แบบ	 คือ	 (1)	 พืชอยู่ในภาวะพร่อง

ออกซิเจน	 (hypoxia)	 คือ	 สภาพที่ระดับของ

ออกซิเจนในเนื้อเยื่อมีค่าต�่ากว่าปกติ	 เกิดจาก

กระบวนการเคลื่อนย้ายออกซิเจนติดขัด	 และ	 (2)	

ภาวะที่เซลล์ขาดออกซิเจน	 (anoxia)	 เนื่องจาก

ออกซิเจนที่เหลืออยู่ในดินถูกใช้หมดไป	 (Sharma	

et al.,	2011)

	 	 1)	 ภาวะพร่องออกซิเจน	 (hypoxia)	

ของราก	 กระตุ้นให้เกิดการเปลี่ยนแปลงทั้งภายใน

และภายนอกเซลล์ราก	 กล่าวคือ	 เมื่อดินมีน�้าขัง

และขาดออกซิเจนจะเกิดสภาพรีดิวซ์จนเหล็กและ

แมงกานีสอยู่ในรูปรีดิวซ์ด้วย	 สภาพดังกล่าวอาจ

ท�าให้ออกซิเจนท่ีเหลืออยู่รับอิเล็กตรอนกลายเป็น

ซูเปอร์ออกไซด์	 ส่วนภายในเซลล์นั้น	 ภาวะพร่อง

ออกซิเจนกระตุ้นให้ไมโตคอนเดรียผลิต	ROS	ด้วย	

และพบว่ามีการสะสมไฮโดรเจนเปอร์ออกไซด์ทั้ง

ในรากและใบพืช	 มีการตรวจพบไฮโดรเจนเปอร์

ออกไซด์ในบริเวณผนังเซลล์ใกล้ๆ	เยื่อหุ้มเซลล์

	 	 2)	 ภาวะที่เซลล์ขาดออกซิเจน	 (anoxia)	

กระตุ้นให้เซลล์ผลิต	 ROS	 มากข้ึนในรูปของ

อนมุลูอสิระซเูปอร์ออกไซด์แอนไอออน	 ต่อจากนัน้

ก็พบกิจกรรมของเอนไซม์ต้านออกซิเดชัน	 	 เช่น

ซูเปอร์ออกไซด์ดีสมิวเทส	 (SOD)	 และเอนไซม์

อื่นๆ	 เช่น	 คาทาเลส	 (CAT)	 แอสคอร์เบตเพอร์
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ออกซิเดส	 (APX)	 และกลูตาไทโอนรีดักเทส	 (GR)	

ส่วนสารต้านออกซิเดชันท่ีพบ	 คือ	 โทโคฟีรอล		

(tocopherol)	 แสดงว่า	 ระบบต้านออกซิเดชัน

มีกิจกรรมในช่วงที่พืชอยู่ในภาวะขาดออกซิเจน			

12.4 อุณหภูมิสูง (high temperature)

								พืชในธรรมชาติเผชิญกับการเปลี่ยนแปลง

ของอุณหภูมิ	 2	 ลักษณะ	คือ	 การเปลี่ยนอุณหภูมิ

เมื่อเปลี่ยนฤดูกาลซึ่งทอดเวลาค่อนข้างนาน	 และ

การเปลี่ยนแปลงอุณหภูมิในรอบวัน	 ซึ่งห่างกัน

ไม่กี่ชั่วโมง	 เช่น	 อุณหภูมิของอากาศค่อนข้างต�่า

ในเวลาเช้าและสูงขึ้นมากในเวลาเที่ยงวันถึงบ่าย	

จึงเห็นได้ว่า	 เซลล์ของพืชแต่ละต้นต้องพบกับ

การเปลี่ยนแปลงท่ีรวดเร็วกว่าเมื่อเทียบกับสภาพ

แวดล้อมด้านอื่น

	 	 พืชตอบสนองต่อการเพิ่มอุณหภูมิของ

อากาศด้วยการเปิดปากใบก่อน	 เพื่อเพิ่มการ

คายน�้าส�าหรับระบายความร้อนออกจากใบไปกับ

ไอน�้า	 แต่เมื่ออุณหภูมิสูงขึ้นอีก	 พืชต้องควบคุมให้

ปากใบปิดเพื่อลดการสูญเสียน�้า	 การตอบสนอง

ของพืชต่อสภาพอุณหภูมิสูง	 คือ	 อาการสะท้าน

ร้อน	 (heat	 shock)	 โดยเซลล์ถูกเหน่ียวน�าให้

สร้างโปรตีนสะท้านร้อน	(heat	shock	proteins,	

HSPs)	 อย่างรวดเร็ว	 ซึ่งหน้าที่หลักของ	 HSPs

คือ	 เป็นชาเพอรอน	 (chaperones)	 ซึ่งช่วย

รักษาสภาวะคงท่ีของโครงสร้างโปรตีนในเซลล	์

และตอบสนองต่อสภาพเครียดเม่ือสภาพแวดล้อม

ไม่เหมาะสม	 HSPs	 แบ่งตามน�้าหนักโมเลกุลได้

5	 กลุ่ม	 คือ	 น�้าหนักโมเลกุล	 100,	 90,	 70,	

60	 และต�่ากว่า	 40	 กิโลดาลตัน	 (kDa)	 ได้แก่	

HSPs100s,	 HSP90s,	 HSP70s,	 HSP60s	 และ	

sHSPs	 (small	 HSPs<40	 kDa)	 โดย	 HSP70s

เป็นโปรตนีทีส่�าคัญซึง่เป็นตวัจบัสัญญาณ	 (sensor)	

ด้านอุณหภูมิของใบ

	 	 เมื่อพืชอยู ่สภาพที่อุณหภูมิสูงจะมีผล

กระทบต่อกิจกรรมของระบบแสง	 2	 (PSII)	 ซ่ึง

แสดงว่าพืชเริ่มเครียดจากออกซิเดชัน	 (oxidative	

stress)	แล้ว	เช่น	ข้าวสาลีซึ่งอยู่ในสภาพอุณหภูมิ	

40	องศาเซลเซียสเพียง	1	ชั่วโมงก็เริ่มมีไฮโดรเจน

เปอร์ออกไซด์สูงขึ้น	 ต่อมาพบว่า	 กิจกรรมการ

หายใจซ่ึงเกิดที่ไมโตคอนเดรียลดลง	 นอกจากนี้

เมื่อเกิด	 ROS	 มากขึ้นจะมีผลกระตุ้นต่อโปรแกรม

การตายของเซลล์	 (programmed	 cell	 death)	

ด้วย	 ส�าหรับระบบการควบคุม	 ROS	 พบว่ามี

กิจกรรมของเอนไซม์ที่ท�าลาย	 ROS	 เช่น	 CAT	

และ	APX	สูงขึ้น	เมื่อพืชกระทบความร้อน	(Arias	

et al.,	2011)

									

13. สรุป

	 	 การเกิดและสะสม	 ROS	 ในเซลล์เมื่อพืช

เผชิญกับความเครียดจากสภาพแวดล้อมเป็น

สาเหตุหลักที่ท�าให้การเจริญเติบโตของพืชลดลง	

อาจมีผลกระทบรุนแรงจนบางอวัยวะเป็นอันตราย	

หรือรุนแรงมากจนกระทั่งพืชตาย	 อย่างไรก็ตาม	

พืชจะทนต่อความเครียดจากสภาพแวดล้อม

ได้ดี	 เมื่อมีระบบต้านออกซิเดชัน	 (antioxidant	

system)	 ที่มีประสิทธิภาพ	 ส�าหรับพืชทั่วไปที่มี

ระบบต้านออกซิเดชันตามธรรมชาติอยู่แล้ว	 และ

พืชใช้ระบบนี้เสมอเมื่อสภาพแวดล้อมอย่างใด

อย่างหนึ่งแปรปรวน	 จนสามารถประคองตัวอยู่ได้	

หากความผนัผวนของปัจจยัภายนอกมไิด้ก่อให้เกดิ

ความเครียดรุนแรงเกินไป	 หรือเกิดความเครียด

เพียงบางช่วงเวลาและไม่นานนัก

	 	 การตอบสนองของพืชอย่างหนึ่ง	 เมื่อมี

ความเครียดจากปัจจัยต่างๆ	 ทั้ง	 9	 อย่าง	 (ความ

แห้งแล้ง	 ความร้อน	 ความเย็น	 ความเค็ม	 แสง
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ขณะเดียวกัน	 ระบบต้านออกซิเดชันถูกกระตุ้น

ให้ท�างานเพื่อรักษาสมดุลไว้	 แต่เนื่องจากชนิด

ของสารในกลุ่ม	 ROS	 และสารต้านออกซิเดชัน

ที่ เกิดขึ้นเมื่อพืชมีความเครียดในแต ่ละกรณี

มีความแตกต่างกัน	 นอกจากนี้	 พืชในธรรมชาติ

มิได้เผชิญกับความเครียดจากสภาพแวดล้อม

ทีละอย่าง	 ส่วนมากพืชจะเผชิญกับความเครียด

จากหลายปัจจัยพร้อมกัน	 แต่ด้วยระดับความ

รุนแรงที่ต่างกัน	 ดังนั้นผลของความเครียดต่อพืช

ในธรรมชาติจึงเป็นเรื่องที่สลับซับซ้อน

	 	 ระบบต้านออกซิเดชันที่พืชใช ้ในการ

ควบคุมระดับ	ROS	ในเซลล์ประกอบด้วย	2	ส่วน	

คือ	(1)	สารซึ่งมีสมบัติเป็นตัวต้านออกซิเดชัน	เช่น	

กรดแอสคอร์บิก	กลูตาไทโอน	แคโรทีน	ฯลฯ	และ

(2)	 เอนไซม์ที่มีบทบาทท�าลาย	 ROS	 เช่น	 SOD,	

CAT,	 APX,	 GR	 ฯลฯ	 ทั้งสองส่วนนี้จะท�างาน

ได้อย่างมีประสิทธิภาพตามศักยภาพที่แต่ละพืช

มีอยู่จนเกิดภาวะสมดุลระหว่าง	 ROS	 และระบบ

ต้านออกซิเดชัน	 เมื่อพืชได้รับธาตุอาหารต่างๆ	

ครบทุกธาตุ	 แต่ละธาตุเพียงพอและสมดุลกัน

ท้ังธาตุอาหารหลัก	 (ไนโตรเจน	 ฟอสฟอรัส	

และโพแทสเซียม)	 ธาตุอาหารรอง	 (แคลเซียม

แมกนีเซียม	 และก�ามะถัน)	 และธาตุอาหารเสริม

หรือจุลธาตุ	 (เหล็ก	 ทองแดง	 แมงกานีส	 สังกะสี	

และโบรอน)

	 	 ความรูด้้านชีววทิยาโมเลกลุช่วยให้นกัวิจยั

เข้าใจกลไกที่พืชมีความเครียดและการจัดการ

ความเครียดให้บรรเทาลง	 ซึ่งเป็นพื้นฐานส�าคัญใน

การพฒันาพันธุพ์ชืเศรษฐกจิทีท่นต่อสภาพแวดล้อม

มากขึน้		ดงันัน้หากเลอืกปลกูพชืทีท่นสภาพแวดล้อม

และจัดการด้านความอุดมสมบูรณ์ของดินอย่าง

เหมาะสม	 เพื่อให้พืชได้รับธาตุอาหารครบทุกธาตุ	

แต่ละธาตุเพียงพอและสมดุลกัน	 ก็เป็นวิธีที่ช่วย

ให้พืชทนต่อความเครียดจากสิ่งแวดล้อมได้ดีตาม

ศักยภาพของพืชนั้น

บรรณานุกรม

กรมอุตุนิยมวิทยา.	 2558.	 ความแห้งแล้งคืออะไร?	
	 สืบค้นเมื่อวันที่	 27	 กันยายน	 2558.	 http://

www.arcims.tmd.go.th/DailyDATA/
drought%20index/documents/

คณาจารย์ภาควิชาปฐพีวิทยา.	2548.	ปฐพีวิทยาเบื้องต้น.	
	 ส� านัก พิมพ ์มหาวิทยาลัย เกษตรศาสตร ์ .	

กรุงเทพมหานคร.
จีราภา	 อินธิแสง.	 2558.	 สภาวะโลกร้อนกับเศรษฐกิจ

การเกษตร.	ส่วนวิจัยเศรษฐกิจ	เทคโนโลยีและ
	 ปัจจัยการผลิต	 ส�านักวิจัยเศรษฐกิจการเกษตร
	 กระทรวงเกษตรและสหกรณ์.	กรงุเทพมหานคร.
นวรัตน์	 อุดมประเสริฐ.	 2558.	 สรีรวิทยาของพืชภายใต้
	 สภาวะเครียด.	 ส�านักพิมพ์มหาวิทยาลัยเกษตร
	 ศาสตร์	กรุงเทพมหานคร.

นวลศรี	 รักอริยะธรรม	 และ	 อัญชนา	 เจนวิถีสุข.	 2546.	
แอนตอิอกซแิดนท์:	สารต้านมะเรง็ในผัก-สมนุไพร
ไทย.	นพบุรีการพิมพ์	เชียงใหม่.

ยงยุทธ	 โอสถสภา.	 2558.	 ธาตุอาหารพืช.	 ส�านักพิมพ์
มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร์	กรุงเทพมหานคร.

ราชบัณฑติยสถาน,	2546.	ศพัท์วิทยาศาสตร์	องักฤษ-ไทย
	 ไทย-อังกฤษ.	ห้างหุ้นส่วนจ�ากัด	อรุณการพิมพ์.	

กรุงเทพมหานคร.										
เอ็จ	สโรบล.	2554.	Mechanisms	of	plant	responses	

to	global	climate	change.	แก่นเกษตร.	39	
(ฉบับพิเศษ	2)	:	22-26.

Agarwal,	 M.	 and	 J.K.	 Zhu.	 2005.	 Integration	 of	
abiotic	stress	signaling.	 In	Plant	Abiotic	
Stress	 (M.A.	 Jenks	and	P.M.	Hassegawa	
eds.)	Blackwell	Publishing,	New	York.

Apel,	 K.	 and	 H.	 Hirt.	 2004.	 Reactive	 oxygen



วารสารดินและปุ๋ย ปีที่ 38 เล่มที่ 1-4 พ.ศ. 2559 77

บ
ท
ค
ว
า
ม

Levitt,	J.	1969.	Introduction	to	Plant	Physiology.	
The	C.V.	Mosby	Company.	Saint	Louis.	

Levitt,	J.	1980.	Response	of	Plant	to	Environmental	
Stresses.	Academic	Press,	New	York.

Novrot,	 N.,	 N.	 Rouhier,	 E.	 Gelhaye	 and	 J.P.
	 Jacquot.	2007.	Reactive	oxygen	species	
	 generation	 and	 antioxidant	 systems	

in	 plant	 mitochondria.	 Physiologia	
	 Plantarum.	129:	185-195.
Prochazkova,	 D.,	 K.K.	 Sairam,	 G.C.	 Srivastava	

and	 D.V.	 Singh.	 2001.	 Oxidative	 stress	
and	antioxidant	activity	as	the	basis	of

	 senescence	 in	 maize	 leaves.	 Plant
	 Science.	161:	765-771.	
Prochazkova,	 D.,	 and	 N.	 Wilhelmova.	 2011.	
	 Antioxidant	 protection	 during	 abiotic	
	 stresses.	 In	 Handbook	 of	 Plants	 and	

Crop	 Stress	 (M.	 Pessarakli	 ed.).	
CRC	 Press.	 Taylor	 and	 Francis	 Group.	

	 New	York.
Ramirez-Rodriguez,	 V.,	 J.	 Lopez-Bucio	 and	 L.	
	 Herrera-Estrella.	2005	Adaptive	responses	
	 in	 plants	 to	 non-optimal	 soil	 pH.
	 In	 Plant	 Abiotic	 Stress	 (M.A.	 Jenks
	 and	 P.M.	 Hassegawa	 eds.)	 Blackwell	
	 Publishing,	New	York.
Scandalios,	 J.G.	 2005.	 Oxidative	 stress:	 molecular
	 perception	and	 transduction	of	 signals
	 triggering	 antioxidant	 gene	 defenses.
	 Brazilian	 Journal	 of	 Medical	 and	
	 Biologcal	Research.	38(7):	995-1014.
Sewelam,	 N.,	 K.	 Kazan	 and	 P.	 M.	 Schenk.
	 2016.	 Global	 plant	 stress	 signaling:	
	 reactive	 oxygen	 species	 at	 the	 cross-
	 road.	 Frontiers	 in	 Plant	 Science.	 7	
	 (article	187):	1-21.
Shabala,	S.	2012.	Plant	Stress	Physiology.	CABI,	

New	York.
Shapiguzov,	A.,	J.	P.	Vainonen,	M.Wrzaczek	and	

Jaakko	 Kangasjsrvi.	 2012.	 ROS-talk-how	

	 species:	 Metabolism,	 oxidative	 stress	
and	signal	transduction.	Annual	Review	
of	Plant	Biology.	55:	373-399.

Arias,	D.G.,	 C.V.	 Piattoni,	 S.A.	Guerrero	 and	A.A.	
Iglesias.	2011.	Biochemical	mechanisms	
for	the	maintenance	of	oxidative	stress	
under	control	in	plants.	In	Handbook	of	
Plants	and	Crop	Stress	(M.	Pessarakli	ed.).	
CRC	 Press.	 Taylor	 and	 Francis	 Group.	
New	York.

Botella,	 M.A.,	 A.	 Rosado,	 R.A.	 Bressan	 and	
P.M.	 Hasegawa.	 2005.	 Plant	 adaptive

	 responses	 to	 salinity	 stress.	 In	 Plant	
Abiotic	 Stress	 (M.A.	 Jenks	 and	 P.M.	

	 Hassegawa	 eds.)	 Blackwell	 Publishing,	
New	York.

Elsair,	R.	2014.	Fundamental	o	Chemistry.	eBook,	
Bookboon.com.		

Hasanuzzaman,	 M.,	 K.	 Nahar	 and	 M.	 Fujita,	
2013.	 Extreme	 temperature	 responses,	

	 oxidative	stress	and	antioxidant	defense	
in	plants.	(K.	Vahdati	and	C.	Leslie	eds),	
CC.Publisher,	New	York.

Heldt,	 H.W.	 1997.	 Plant	 Biochemistry	 and
	 Molecular	 Biology.	 Oxford	 University	

Press.	New	York.
Hernandez,	 J.A.,	 M.A.	 Ferrer,	 A.	 Jimenez,	 A.R.
	 Barcelo	and	F.	Sevilla.	2001.	Antioxidant	

system	 of	 O
2
-/H

2
O

2
	 production	 in	 the	

apoplast	of	pea	leaves.	Its	relation	with	
the	salt	induced	

								necrosis	lesions	in	minor	veins.	Plant	Physi-
ology.	127:	817-831.

Lackie,	J.M.	and	A.T.	Dow.	1999.	The	Dictionary	of	
Cell	 and	 Molecular	 Biology.	 Academic	

	 Press.	New	York.
Larkindale,	J.,	M.	Mishael,	R.A.	and	E.	Vierling.	2005.	
	 Plant	 responses	 to	 high	 temperature	

(M.A.	 Jenks	 and	 P.M.	 Hassegawa	 eds.)	
Blackwell	Publishing,	New	York.



วารสารดินและปุ๋ย ปีที่ 38 เล่มที่ 1-4 พ.ศ. 255978

บ
ท
ค
ว
า
ม the	 apoplast,	 the	 chloroplast,	 and

	 the	 nucleus	 get	 the	message	 through.	
Frontiers	 in	 Plant	 Science.	 3	 (article	
292):	1-10.

Sharma,	 P.,	 A.	 Bhushan,	 and	 R.S.	 Dubey.	 2011.	
Oxidative	 stress	 and	 antioxidative

	 defence	 system	 in	 plants	 growing
	 under	abiotic	stresses.	 In	Handbook	of
	 Plants	 and	 Crop	 Stress	 (M.	 Pessarakli
	 ed.).	 CRC	 Press.	 Taylor	 and	 Francis	

Group.	New	York.
Taiz,	 L.	 and	 E.	 Zeiger.	 1998.	 Plant	 Physiology.	

Sinauer	 Associates,	 Inc.,	 Publishers,	
	 Massachusetts.

Vankova,	 R.	 2011.	 Plant	 hormone	 functions	 in	
abiotic	 and	 biotic	 stress	 responses.	 In	
Handbook	of	Plants	and	Crop	Stresses	
(M.	 Pessarakli	 ed.).	 CRC	 Press.	 Taylor	
and	Francis	Group.	New	York.

Vince,	O	and	M.	Zoltan,	2011.	Plant	Physiology.	
Academic	Press,	New	York.	

Wood.	 A.J.	 2005.	 Eco-physiological	 adaptations
	 to	limited	water	environments.	In	Plant
	 Abiotic	 Stress.	 (M.A.	 Jenks	 and	 P.M.
	 Hassegawa	 eds.)	 Blackwell	 Publishing,	

New	York.


