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Leaf photosynthesis potential of Amaranth (Amaranthus tricolor), a C4 dicotyledon 

plant was evaluated. Measurements of light response curve, quantum efficiency of PSII electron 

transport, chlorophyll content and CO2 compensation were made for 4 lines of Amaranth, 

namely the green leaf lines of AS202 and AS220 and the red leaf lines of AS041-B and  

AS224-A. In addition, one diurnal measurement was made to study the effect of atmospheric 

conditions on the leaf gas exchange. 

 

               The maximum gross photosynthesis rates (Pm) of Amaranth were very high of 49566 

µmolCO2 m
-2
 s
-1
 at leaf age of 8-10 days after full expansion. The light saturation point (Is) was 

about 1,000 µmolPPF m
-2
 s
-1
, the maximum rate of linear whole-chain electron transport rates 

(ETRmax) were 181-212 µmolE m
-2
 s
-1
 and the maximum stomatal conductance (gs2000) ranged 

between 3865559 mmolH2O m
-2
 s
-1
. The CO2 compensation (Γ) of Amaranth were as low as 0-2 

µmolCO2 mol
-1
, while the levels of carboxylation efficiency or mesophyll conductance (gm

CO2
) 

were very high of 475-577 mmolCO2 m
-2
 s
-1
. Only 3.3-4.1 moles of electron were required for 

each mole of CO2 fixed. During the day, the net photosynthesis rates (A) were around 40% 

lower than Pm. The most crucial limiting factor was the stomatal conductance. The interesting 

result was that the elevated leaf temperature of up to 39C showed no effect on the gas exchange 

rates, as the high transpiration rate maintained the leaf temperature to be lower than the air's the 

whole day. In addition, the color of the leaf did not relate to leaf photosynthetic potential, as all 

the relevant parameters showed little difference between the green and the red leaves of 

Amaranth. 
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สมการเสนตรวจเทยีบระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณ
คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl) 
(หนวย g m-2) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
คานําไหลปากใบ (gs2000) ที่ความเขมแสงสงูสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงสงูสุด (A2000) และพารามิเตอรจาก
เสนตอบสนองตอแสงของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ ตามอายุใบ ไดแก อัตรา
สังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสง (α), จุดชดเชยแสง 
(Ic), ความเขมแสงอิ่มตัว (Is), คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (θ) และอัตรา
หายใจในที่มืด (Rd) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
 คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) 
ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ที่ความเขมแสง
สูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนที่ความเขมแสง
สูงสุด (ETR2000) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ปริมาณ
คารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) และ
ปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดของ
ใบผักโขมที่ชวงอายใุบ 5-17 วัน 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) 
ตามอายุใบของใบผักโขม ขณะที่อุณหภูมใิบ (Tleaf) เทากบั 30C 
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สภาพอากาศทีใ่บผักโขมสัมผัสไดแก ความเขมแสง ปริมาณ
คารบอนไดออกไซดในอากาศ (CO2 air) ความชื้นสัมพัทธ (RH) และแรงดึง
ระเหยน้ํา (VPDair) ในวนัที่ 14 กรกฏาคม 2550 (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
ผลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่เวลาตางๆ (เวลาแสดงเปนทศนิยม) ในรอบ
วัน ไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A, μmolCO2 m

-2 s-1) คานําไหลปากใบ 
(gs, mmolH2O m-2 s-1) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2, mmolCO2 m
-2 s-1) 

สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบตอใน
อากาศ (Ci/Ca) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ 
(Ci, μmolCO2 mol-1) อัตราคายน้ํา (E, mmolH2O m-2 s-1) คาแรงดึงคายน้ํา 
(VPDleaf-air, kPa) อุณหภูมิใบ (Tleaf, C) ความแตกตางของอณุหภูมิใบกับ
อุณหภูมิอากาศ (Tleaf-Tair, C) และประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E, μmolCO2 

mmol-1H2O) (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202  
b.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 
c.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B  
d.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS224-A 
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คาตางๆ ที่เกี่ยวของกับสีของใบผักโขม 4 สายพันธุ ที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน 
ไดแก คาดรรชนีความเขยีว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลไดแก 
คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) คลอโรฟลลรวม (Total Chl) และ
คาสีตามระบบ L*a*b* color space เมื่อ L* คือคาความสวาง a* และ b* คือคา
สัมประสิทธิ์ของสี จะบงบอกถึงทิศทางของสี คือ หาก a* มีคาเปนบวก
หมายถงึอยูในทิศทางของสีแดง a* มีคาเปนลบหมายถึงอยูในทิศทางของสี
เขียว b* มีคาเปนบวกหมายถึงอยูในทิศทางของสีเหลือง และ b* มีคาเปนลบ
หมายถึงอยูในทิศทางของสีน้ําเงิน และ ΔEab

* คือความแตกตางของคาสีของ
ใบผักโขมกับสีอางอิง คือสีดํา รหัส 202-A ของ R. H. S. colour chart (คาเฉลี่ย
จากการวัด 4 จุด ของ 1 ใบ) 

 
 
 
 
 
 
 
 

73 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

(5) 

สารบัญภาพ 

ภาพที ่ หนา 
  

1 
 
 
 
2 
 
 
3 
 
4 
 
5 
 
 
 
6 
 
 
 
7 
 
 
8 

ความสัมพันธระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณคลอโรฟลล
เอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl) ของผักโขมใบ 
สีเขียวสายพนัธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B และ 
d) AS224-A 
การพัฒนาการของผักโขมตามอายุใบ  a) ความกวาง b) ความยาว c) คาดรรชนี
ความเขียว d) ปริมาณคลอโรฟลลรวม e) คลอโรฟลลเอ f) คลอโรฟลลบี g) 
สัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบี (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับ a) ความกวาง b) ความยาว ของใบ
ผักโขมตามอายุใบ (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ) 
เสนตอบสนองตอแสงที่อายใุบ 5 ชวง ของผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียว 
สายพันธุ a) AS202 b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
พารามิเตอรของการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมที่อายุใบตางๆ a) 
อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสง c) ความเขมแสงอิ่มตัว 
d) จุดชดเชยแสง e) คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ f) อัตราหายใจในที่มืด และ 
g) คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1)  
พัฒนาการของกระบวนการใชแสงของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วนั ไดแก  a) 
ปริมาณคลอโรฟลลเอ b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองที่ความเขม
แสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ 
d) ปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได 
ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสง
สองในสภาพไดรับแสง (ΦPSII) ของใบผักโขม 4 สายพนัธุ ไดแก ใบสีเขียวสาย
พันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนของใบผักโขม 
4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขยีวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสแีดง 
สายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
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(6) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
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ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสทุธิของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน 
กับ a) คานําไหลปากใบ b) ความแตกตางของความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดในอากาศกับชองวางภายในใบ c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน 
และความสัมพันธของ d) ปริมาณคลอโรฟลลเอกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่
ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) 
ความสัมพันธระหวางอายุใบของผักโขมกับ a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
และ b) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น ของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
สภาพอากาศทีใ่บผักโขมไดรับในรอบวัน a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
คารบอนไดออกไซดในอากาศ c) อุณหภูมอิากาศ d) ความชื้นสัมพัทธ  
e) แรงดึงระเหยน้ํา (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ)   
อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 4 สายพนัธุ a) อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิ b) คานําไหลปากใบ c) สัดสวนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของ
ใบตอคารบอนไดออกไซดในอากาศ d) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (คาเฉลี่ย
จากการวัด 2 ใบ) 
อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 4 สายพนัธุ a) อัตราคายน้ํา   
b) แรงดึงคายน้ํา c) อุณหภูมใิบ d) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิ
อากาศ e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสทุธิในรอบวันกับ a) ความเขมแสง 
 b) ความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขน
ของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
d) คานําไหลปากใบ  
ความสัมพันธของคายน้ําในรอบวันกับ a) คานําไหลปากใบ b) แรงดึงคายน้ํา  
c) ประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกบั a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) คาแรงดึงระเหยน้ํา 
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(7) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
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ผลของอุณหภมูิใบผักโขม 4 สายพันธุ ตอ a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ  
b) คานําไหลปากใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น d) อัตราคายน้ํา  
e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขียวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับ
ปริมาณคลอโรฟลล ไดแก คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และ
คลอโรฟลลรวม (Total Chl) ของผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
และผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
a) สเปกตรัมการสะทอนแสง และ b) สเปกตรัมการสองผานของแสง ของใบ 
ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 กับผักโขมใบสีแดงสายพันธุ 
AS041-B และ AS224-A ขณะใบพัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน จํานวน 2 ใบ ใบละ 
 1 จุด 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขยีวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับคา
การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ 
AS220 กับผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A (ใบอายุ 8-10 วัน 
จํานวน 4 ใบ ใบละ 2 จุด) 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขียวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับ  
a) อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง
ในสภาพไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน
สูงสุดทั้งระบบ และ d) ปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวย
อิเล็กตรอนที่สรางขึ้นในกระบวนการใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนุภาค 
โฟตอน (คาที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง) 
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(8)  
คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ 

  
A = อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ/ อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ          

    (net photosynthesis rate/ net CO2 fixation, μmolCO2 m
-2 s-1) 

A:E  = ประสิทธิภาพการใชน้ํา (water use efficiency, μmolCO2 mmol-1H2O) 
+a* = คาสีอยูในทิศทางของสีแดง ( +a* is the red direction)  

 -a* = คาสีอยูในทิศทางของสีเขียว (-a* is the green direction)   

+b* = คาสีอยูในทิศทางของสีเหลือง (+b* is the yellow direction)   
  -b* = คาสีอยูในทิศทางของสีน้ําเงิน (+b* is the blue direction)   

Ca = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ (air CO2  
     concentration, μmolCO2 mol-1air) 

Ci  = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ   
   (intercellular CO2 concentration, μmolCO2 mol-1 air) 
Ci/Ca  = สัดสวนของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ 
   ตอความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ   
   (ratio of intercellular to air CO2 concentration, fraction) 
Chl a = ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chlorophyll a content, g m-2)    
Chl b = ปริมาณคลอโรฟลลบี (Chlorophyll b content, g m-2)    
Chl a:b = สัดสวนของคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบี   

    (ratio of Chlorophyll a content to Chlorophyll b content, fraction) 
E  = อัตราคายน้ํา (transpiration rate, mmolH2O m-2 s-1)     
ETR2000 = อัตราเคลื่อนยายอิเล็คตรอนที่ความเขมแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1   
   (maximum electron transport rate at 2,000 μmolPPF m-2 s-1, 
    μmolE m-2 s-1) 
ETRmax = อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (the maximum rate of linear  
   whole-chain electron transport rate, μmolE m-2 s-1)  
f = สัดสวนของแสงที่เขาสูระบบแสงสองเทียบกับระบบแสงหนึ่ง  

   (approximate fraction of absorbed light directed to PSII) 
F0 = คาฟลูออเรสเซ็นตต่ําสุดที่วดัได (minimum fluorescence yield)  
Fm = คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดที่วดัได (maximum total fluorescence yield)  



 

(9)   

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 
 

Fm’ = คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดของใบขณะเครื่องปลอยความเขมแสงสูงมาก  
   (maximum fluorescence during a saturating light flash) 
Fs = คาฟลูออเรสเซ็นตขณะใบไดรับความเขมแสงต่ํา  
    (steady state fluorescence) 
gm

CO2  = ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น/คานําไหลคารบอนไดออกไซด  
   ผานเมสโซฟลล (carboxylation efficiency/mesophyll conductance,  
   mmolCO2 m

-2 s-1) 

gs  = คานําไหลปากใบ (stomatal conductance, mmolH2O m-2 s-1)  
 gt  = คานําไหลรวม (total stomatal conductance, mmolH2O m-2 s-1)  
 gs, 2000 =  คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด 2000 μmolPPF m-2 s-1  
    (maximum stomatal conductance at 2,000 μmolPPF m-2 s-1, 
    mmolH2O m-2 s-1) 

Ic   = จุดชดเชยแสง (light compensation, μmolPPF m-2 s-1)   
 Is  = คาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation, μmolPPF m-2 s-1)   

L* = ความสวาง (lightness)       
PPF = ความเขมแสงในชวงคลื่นทีพ่ืชใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 

    (photosynthesis photon flux, μmolPPF m-2 s-1)  
Pm  = อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross photosynthesis,  

    μmolCO2 m
-2 s-1)   

Rd  = อัตราหายใจในความมืด (dark respiration, μmolCO2 m
-2 s-1)  

 RHair  = ความชื้นสัมพทัธอากาศ (air relative humidity, %)    
  Tair  = อุณหภูมิอากาศ (air temperature inside leaf chamber, celcius (C))  
 Tleaf  = อุณหภูมิใบ (leaf temperature, celcius (C))     

Total Chl   = ปริมาณคลอโรฟลลรวม (Total chlorophyll content, g m-2)  
 VPDleaf-air    =  แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure deficit, kPa)  

VPDair  = แรงดึงระเหยน้ํา (air vapor pressure deficit, kPa)     
α = ประสิทธิภาพการใชแสง (photoefficiency/ quantum yield,  

    molCO2 mol-1 PPF)   



 

(10)  
คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 

 
αleaf = คาสัมประสิทธิ์การดูดกลืนแสงของใบ (fraction of  incident light  

    absorbed by leaf) 
ΦPSII = ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง  

(Light quantum yield of PSII, molE mol-1PPF) 
Φdark = ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดของ PSII ในสภาพมืด  

(maximum light quantum yield of PSII, molE mol-1PPF) 
θ = คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor, fraction)  
Γ = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation, μmolCO2 mol-1air) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



ศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม 
 

Leaf Photosynthetic Potential of Amaranth (Amaranthus tricolor) 
 

คํานํา 
 

 ผักโขม (Amaranthus sp.) เปนพืชวงศ Amaranthaceae (เต็ม, 2544) ที่มีการ
เพาะปลูกมากวา 7,000 ป โดยชนเผามายาซึง่เปนชนเผาดั้งเดิมในแถบอเมริกา (Marjorie Barrick 
Museum, 2007) การนําผักโขมมาใชประโยชนมีหลายรูปแบบ สําหรับในแงบริโภคมี 2 ลักษณะ  
คือแบบเมล็ดและแบบผัก ใบผักโขมมีคุณคาทางโภชนาการสูง เนื่องจากอุดมดวยโปรตีนโดยเฉพาะ
กรดอะมิโนจําเปนไลซีน และแรธาตุหลายชนิด ไดแก โพแทสเซียม เหล็ก สังกะสี แมกกานีส และ
ยังมีวติามนิซีและวิตามินเอในรูป β-carotene ปริมาณสูง (Nieto et al., 1994)  จึงเปนพชืที่ไดรับ 
การสงเสริมใหปลูกและบรโิภคเปนผักเพือ่เปนแหลงอาหารโปรตีนและลดการเกิดอาการตาบอด 
ในเดก็เนื่องจากการขาดวิตามินในประเทศยากจน โดยผักโขมชนิด Amaranthus tricolor เปนพนัธุที่
นิยมนํามาบริโภคเปนผักในแถบเอเชียตะวนัออกเฉียงใตมากวา 2,000 ป (Lin and Ehleringer,1983) 
นอกจากนี้ผักโขมชนิดที่มีใบสีแดงก็นยิมใชเปนไมประดับตกแตงสวนและใชเปนสยีอมอีกดวย 
(Myers, 2002) 

 
              นอกจากผักโขมเปนที่สนใจในเชงิโภชนาการ ยงัเปนพืชที่มีลักษณะเดนทาง

สรีรวิทยาดวย เนื่องจากเปนหนึ่งในพืชใบเลี้ยงคูไมกี่ชนดิในธรรมชาตทิี่มีรายงานวามีการตรึง
คารบอนไดออกไซดแบบ C4 (McCormac, 1997, Willis, 1973) โดยเพิ่มสัดสวนของ
คารบอนไดออกไซดตอออกซิเจน (CO2:O2 ratio) ใหสูงขึ้น ขณะทําปฏิกิริยากับเอนไซม  ribulose-
1,5-bis-phosphate carboxylase oxygenase (Rubisco) ตรงปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่น (carboxylation) 
ในวัฏจกัรเคลวิน (Calvin cycle) เพื่อลดการหายใจเชิงแสง (photorespiration) ซ่ึงเกิดขึน้เมื่อ
ออกซิเจนแขงขันกับคารบอนไดออกไซดเพื่อเขาจับกับเอนไซม  Rubisco เปนผลใหพืช C4 มี 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation)  ต่ํากวาพืช C3 แตในกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซดแบบ C4 ตองการพลังงาน ATP สวนหนึ่งสําหรับสราง phosphoenolpyruvate 
(PEP) และตองการ nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADPH) เพื่อการ 
decarboxylation ในกลไกเพิม่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด ซ่ึงลวนสรางมาจากพลังงาน
แสงในกระบวนการใชแสง (photochemical)  ดังนัน้พืช C4 จึงมีจุดอิ่มตัวของความเขมแสง (light 
saturation) สูง และเมื่อไมมกีารหายใจเชิงแสงซึ่งเพิ่มสูงขึ้นตามคาสัมประสิทธิ์อุณหภูมิ พืช C4 จึงมี



อัตราสังเคราะหแสงสูงได แมใบมีอุณหภูมสูิงหรือประสบสภาวะแหงแลง เนื่องจากไมจําเปนตอง
เปดปากใบกวางเพื่อตรึงคารบอนไดออกไซด (Taiz and Zeiger, 2006) ทั้งยังเปลี่ยน 
คารบอนไดออกไซดที่เขาสูใบเปน HCO3

- ซ่ึงอยูในรูปของเหลว ทําใหลดการแพรของ
คารบอนไดออกไซดออกจากใบในรูปของแกส จึงเปนผลใหพืช C4 มีประสิทธิภาพการใชน้ําสูง 
(Nobel, 2005) การศึกษาศกัยภาพการสังเคราะหแสงของผักโขมโดยใชใบผักโขมสีเขียวและสีแดง
จะเปนการสรางฐานขอมูลเพื่อความเขาใจกระบวนการสงัเคราะหแสงของพืช C4 ใบเลี้ยงคู โดยทํา
ควบคูกับการศึกษาการแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันเพื่อใหเขาใจอิทธิพลของสภาพอากาศตออัตรา
แลกเปลี่ยนแกสและคานําไหลปากใบ นอกจากนีย้ังทําใหทราบบทบาทของสีใบตอกระบวนการ
สังเคราะหแสงของใบผักโขมดวย
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วัตถุประสงค 
 

ศึกษาศักยภาพการสังเคราะหแสงโดยวดัเสนตอบสนองตอแสง ประสิทธิภาพการใชแสง
ของระบบแสงสอง ปริมาณคลอโรฟลล จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และศกึษาอตัราแลกเปลี่ยน
แกสในรอบวนัเพื่อความเขาใจกระบวนการสังเคราะหแสงของใบผักโขมซึ่งเปนพืช C4 ใบเลี้ยงคู 
นอกจากนี้ยังศกึษาเบื้องตนถึงสีใบตอกระบวนการใชแสงของใบผักโขม 
 



การตรวจเอกสาร 
 
 ผักโขม (Amaranth) เปนพืชที่ปรากฏกระจดักระจายอยางกวางขวางในเขตรอน เขตรอน
ช้ืนและบริเวณเขตอบอุนของโลก ซ่ึงมีอยูประมาณ 50 ชนิด (Willis, 1973) จัดเปนผักพื้นบานที ่
ชาวชนบทของประเทศไทยรูจักเปนอยางดี  เนื่องจากเปนพืชที่แพรพนัธุและเจริญเติบโตไดเองตาม
ธรรมชาติ หาไดงายในทองถ่ิน จึงนยิมนําใบมาบริโภคในรูปแบบของผัก (ปทมา, 2530) โดย 
สายพันธุที่นิยมบริโภคมากที่สุดในแถบเอเชียตะวันออกเฉียงใต คือ Amaranthus tricolor (Lin and 
Ehleringer, 1983) ซ่ึงเรียกวาผักโขมหรือผักโขมจีน กลาวไดวาเปนพืชที่มีความนาสนใจอยางยิ่งใน
แงสรีรวิทยา เนื่องจาก Ehleringer et al.(1997) และ National Research Council (1984) รายงานวา
พืชสกุล Amaranthus เปนพืชที่มีกระบวนการแบบ C4 แทบทั้งสิ้น ซ่ึงเปนวิถีการสังเคราะหแสงที่
พบไดยากในพืชใบเลี้ยงคู 
 

ลักษณะทางพฤกษศาสตร 
 

ผักโขมเปนพชืมีดอก (Class: Angiospermae) ใบเลี้ยงคู (subclass: Dicotyledonae) ในวงศ 
Amaranthaceae สกุล Amaranthus (เต็ม, 2544; Ehleringer et al., 1997) มีลักษณะหลากหลาย คือ
เปนไมเล้ือยหรือลําตนตั้งตรง มีการแตกกิ่งและไมแตกกิ่ง ใบและลําตนมีทั้งสีแดงและสีเขียว สวน
เมล็ดมีตั้งแตสีดําจนถึงสีขาว (National Research Council. 1984) โดยผักโขมชนิด A. tricolor 
จัดเปนพืชปเดยีว ลําตนตั้งตรง สูง 1.5 เมตร ขึ้นไป  มีรูปรางใบแบบ elliptical, laceolate หรือ 
broad-ovate สีใบเปนสีเขียวเขม สีเขียวออน หรือสีแดง กลุมของดอกยอยเปนรูปทรงกลม มีชอดอก
หลายลักษณะ ดอกมี 3 กลีบดอก เปลือกหุมเมล็ดมีลักษณะคลายหมวกจะแตกออกเมื่อผลแก เมล็ดมี
สีดํา (Grubben, 1993) นอกจากนี้ Mc Cormac et al. (1997) พบวาผักโขมชนิดนี้บางสายพันธุเกดิ
การเปลี่ยนสีใบจากสีเขียวทัง้ใบเปนใบสามสี โดยเปลี่ยนสีบริเวณกลางใบเปนสีเหลือง และโคนใบ
เปนสีแดงเมื่อใกลระยะออกดอก 
 

ผักโขมเปนพชือยูในวงศ Amaranthaceae ซ่ึงเปนวงศที่มรูีปแบบการตรึง
คารบอนไดออกไซดทั้งแบบ C3, C3-C4 intermediate และแบบ C4 (Rajendrudu, 1986) แตจาก
รายงานทางสรีรวิทยา ชีวเคมีและลักษณะทางกายภาพพบวาพืชสกุล Amaranthus เปนพืช C4 แทบ
ทั้งสิ้น (Ehleringer and Pearcy, 1983, Hatch, 1971, Sage et al., 2007) เนื่องจากโครงสรางใบมี 
Kranz anatomy คือมี mesophyll cell ลอมรอบ bundle sheath cell และพบชอง plasmodesmata  
เชื่อมตอระหวางเซลลทั้งสอง อีกทั้งปรากฏมีเอนไซมที่เรงปฏิกิริยาสราง phosphoenolpyruvate 



(PEP) คือ phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) และ Pyruvate phosphate dikinase (PPDK) 
และยังมีเอนไซม NAD-malic enzyme (NAD-ME) อีกดวย ดงันั้นผักโขมจึงจัดเปนพชื C4 แบบ 
NAD-ME (Fisher and Evert, 1982; Selinioti et al, 1986; Ueno,2001) โดย A. tricolor ก็มีรายงานวา
พบสวนของ Kranz anatomy ชัดเจน (Hong et al., 2005)  

 
กระบวนการสังเคราะหแสงของพชื C4 

 
กระบวนการสงัเคราะหแสงของพืชเปนกระบวนการตอเนื่องระหวางกระบวนการใชแสง

กับกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเชิงชีวเคมี ในสวนของกระบวนการใชแสงพลังงานแสง
ถูกนํามาสรางพลังงานเคมีในรูปของ adenosine triphosphate (ATP) และสราง reducing agent ใน
รูป nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADPH) สําหรับใชในกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซด (carboxylation) เพื่อเปล่ียนคารบอนไดออกไซดเปนสารประกอบคารบอน
จําพวกน้ําตาลที่พืชสามารถนําไปใชประโยชนได กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดของพืช
โดยทั่วไปมี 3 วิถีหลัก ไดแก แบบ C3 แบบ C4 และ crassulacean acid metabolism (CAM) (Taiz 
and Zeiger, 2006) โดยการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4 วิวัฒนาการมาจากพืช C3 ดั้งเดิมซึ่ง
คาดวานาจะกาํเนิดขึ้นชวงปลายยุค Oligocene ถึงตอนตนของยุค Miocene เมื่อประมาณ 24 ลานป
กอน เนื่องจากเปนชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศคอนขางต่ําและแปรปรวน 
แตยังไมมหีลักฐานสนับสนนุแนชัด อยางไรก็ตาม จากการคนพบหลักฐาน คือซากฟอสซิล (fossil) 
ของหญา ที่มี Kranz anatomy เปนองคประกอบ ทําใหทราบแนชัดวาพชื C4 มีอยูจริงในชวงกลาง
ของยุค Miocene เมื่อประมาณ 12-14 ลานปกอน ซ่ึงเปนยุคที่คารบอนไดออกไซดในบรรยากาศมี
ความเขมขนต่าํสุดเพียง 180 ppm พืช C3 เกิดสภาวะเครยีดจากการหายใจเชิงแสง (photorespiration 
stresses) (Kürschner et al., 2008; Pagani et al., 1999 and Tipple and Pagani, 2007)  ซ่ึงเกิดจากการ
ที่สัดสวนของคารบอนไดออกไซดตอออกซิเจนมีคาต่ํา เปนผลใหออกซิเจนสามารถแขงขันเพื่อทํา
ปฏิกิริยากับเอนไซม ribulose-1,5-bis-phosphate carboxylase oxygenase (Rubisco) ไดสูง การตรึง
คารบอนไดออกไซดตรงปฏิกิริยา carboxylation ของ Calvin cycle จึงมีประสิทธิภาพต่ํา เพราะ
สูญเสียเอนไซม  Rubisco ซ่ึงเปนตนทุนสําหรับตรึงคารบอนไดออกไซด และยังสูญเสีย
คารบอนไดออกไซดไปอยูในรูปสารประกอบ 2 คารบอนคือ phosphoglycolate ซ่ึงไมกอใหเกิด
ประโยชนกับพืช (Sage, 1999) พืชจึงพัฒนากระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4 ขึ้นเพื่อ
เพิ่มประสิทธิภาพในการตรงึคารบอนไดออกไซด โดยการดัดแปลงโครงสรางภายในเซลลของใบ
ดวยการสราง bundle sheath cell ขึ้นมาและลอมรอบดวย mesophyll cell ซ่ึงเปนโครงสรางที่เรียกวา 
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Kranz anatomy และปรับเปลี่ยนปฏิกิริยาทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด โดยสราง
เอนไซม phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) และสารตั้งตน คือ phosphoenolpyruvate 
(PEP) ที่มีความจําเพาะอยางมากกับคารบอนไดออกไซดเพิ่มเติมขึ้น มาตรึงคารบอนไดออกไซด 
ปรากฏครั้งแรกที่ mesophyll cell เมื่อ PEP รวมกับ CO2 ไดสารประกอบตัวแรกเปน oxaloacetate 
(OAA) ซ่ึงมีคารบอนเปนองคประกอบ 4 อะตอม จึงเปนที่มาของชื่อกระบวนการ C4 แต OAA เปน
รูปที่ไมเสถียรจะถูกรีดวิซเปน malate หรือ aspartate  ซ่ึงจะปลดปลอยคารบอนไดออกไซด 
(decarboxylation) เขาสู Calvin cycle ในตําแหนง bundle sheath cell สงผลใหสัดสวนของ
คารบอนไดออกไซดตอออกซิเจน ณ จุดที่สัมผัสกับเอนไซม Rubisco มีคาสูง ทําใหพืช C4 ดํารงอยู
ภายใตสภาวะที่บรรยากาศมคีวามเขมขนของคารบอนไดออกไซดต่ําได (Taiz and Zeiger, 2006) แต
อยางไรก็ตามการกระจายตวัของพืช C4 ในชวงกลางของยุค Miocene ยังมีนอย เนื่องจากตองใช
พลังงาน ATP และ NADPH เพิ่มเติมในขั้นตอนการสราง PEP และดําเนนิขั้นตอน decarboxylation 
ดังนั้นความสามารถในการใชคารบอนไดออกไซดระดบัต่ําเพียงอยางเดียวจึงไมเพียงพอตอการ
แขงขันกับพืช C3 (Huang et al., 2001)  การกระจายตัวของพืช C4 เร่ิมเพิ่มมากขึ้น เมือ่ประมาณ 9-5 
ลานปกอน ซ่ึงเขาสูชวงปลายของยุค Miocene (Cerling et al., 1993; Pagani, 1999) เนือ่งจากเปน
ชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดเร่ิมเพิ่มสูงขึ้น แตสภาพอากาศแหงแลง ความชื้น
สัมพัทธต่ํา อุณหภูมิของอากาศสูง อุณหภมูิที่สูงขึ้นสงผลใหพืช C3 มีการหายใจเชิงแสงเพิ่มขึ้น 
(Huang et al., 2001; Tipple and Pagani, 2007) ประสิทธิภาพการตรึงคารบอนไดออกไซดจึงต่ํา  
พืช C4 จึงไดเปรียบกวาพืช C3 เนื่องจากการหายใจเชิงแสงเกิดนอยและพืช C4 ยังมีเอนไซม PEPC 
ที่จําเพาะกับคารบอนไดออกไซดจึงไมจําเปนตองเปดปากใบกวาง ทําใหลดการสูญเสียน้ําออกจาก
ใบ พืช C4 จึงมีสัดสวนของปริมาณน้ําที่คายออกตอปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได หรือที่
เรียกวาประสทิธิภาพการใชน้ํา (water use efficiency) มีคาสูง สามารถแขงขันกับพืช C3 ในสภาพ
อากาศรอนและแหงแลงไดด ี  อยางไรก็ดพีชื C3 ใชพลังงาน ATP จํานวน 2 โมล และ reducing 
agent คือ NADPH จํานวน 2 โมล ตอการตรึงคารบอนไดออกไซด  1 โมล แตพืช C4 ใชพลังงาน 
ATP เพิ่มมากขึ้นอีก 2 โมล สําหรับสราง PEP จาก pyruvate เพื่อเปนตนทุนในการตรึง
คารบอนไดออกไซดกอน และยังตองการ NADPH ในขั้นตอน decarboxylation ซ่ึงทั้ง ATP และ 
NADPH ถูกสรางขึ้นจากกระบวนการใชแสง (photochemical) ดังนัน้พืช C4 จึงตองใชพลังงานแสง
สูงกวาพืช C3 (Kanai and Edwards, 1999) ในสภาพที่อัตราการหายใจเชิงแสงเกิดขึ้นต่ําหรือไมเกดิ 
อัตราสังเคราะหแสงจึงขึ้นอยูกับพลังงานแสงเปนสําคัญ ดังนั้นใบของพืช C4 จึงสังเคราะหแสงไดดี
ในสภาพทีไ่ดรับความเขมแสงสูง (Taiz and Zeiger, 2006) 
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 แมวาพืช C4 สามารถพัฒนาประสิทธิภาพการตรึงคารบอนไดออกไซดใหสูงกวาพืช C3 ได 
แตมีพืช C4 ในธรรมชาติเพียง 3% จากพืชทั้งหมดประมาณ 250,000 ชนิด และสวนใหญเปนพืชใบ
เล้ียงเดีย่วจาํพวกหญา มเีพียงประมาณ 1,200 ชนิด หรือ 0.48 % เทานัน้ที่เปนพืชใบเลี้ยงคู ทั้งนี้
เพราะพืชใบเลี้ยงคูววิัฒนาการสรางกระบวนการ C4 ชากวาพืชใบเลี้ยงเดี่ยว คือเร่ิมกําเนิดขึ้นเมื่อ
ประมาณ 5 ลานปกอน (Sage, 2004) อีกทั้งยังมีประสิทธิภาพการใชแสง (light use efficiency/ 
Quantum yield/photochemical efficiency, α) เปนสัดสวนของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอ
หนวยพลังงานแสงที่ใบไดรับต่ํากวาพืชใบเลี้ยงเดีย่ว เนือ่งจากพืชใบเลี้ยงเดี่ยวสะสม suberin ตรง
ผนังของ bundle sheath เพื่อปองกันการรั่วไหลของคารบอนไดออกไซดออกจากใบ (Ehleringer et 
al. 1997) แมวาพืช C4 จะมนีอยชนดิ แตพืชอาหารที่สําคัญสวนใหญเปนพืช C4 เนือ่งจากมี
ความสามารถในการสังเคราะหแสงสูงกวา C3 จึงทําใหมงีานวิจยัที่เกี่ยวของกับวิวฒันาการและ
กลไกการทํางานของพืช C4 ในเชิงลึกเพิ่มมากขึ้นอยางตอเนื่อง ทั้งนี้เพราะมีการคาดการณวา หาก
สามารถดัดแปลงพืช C3 เปน C4 ได การเพิม่ผลผลิตในพืชก็จะสูงมากยิง่ขึ้น (Brown et al., 2005; 
Matsuoka et al., 2001) 
 

ศักยภาพการสงัเคราะหแสงและการแลกเปลี่ยนแกสของใบพืช 
 

กระบวนการสงัเคราะหแสงของใบพืชเปนกระบวนการทีเ่ชื่อมโยงระหวาง 3 กระบวนการ
หลัก คือกระบวนการใชแสง กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด และกลไกการเปดของปากใบ 
การประเมินศกัยภาพการสังเคราะหแสงไดแบงเปน  2 สวนหลักไดแก 1) ศึกษาการตอบสนองตอ
แสง ซ่ึงทําใหทราบความสามารถของกระบวนการใชแสงและคานําไหลปากใบ 2) ศึกษาการ
ตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด  เพื่อตองการทราบประสิทธิภาพในการตรึง
คารบอนไดออกไซดของพชื ซ่ึงมีรายละเอียดตางๆ ดังนี้ 
 
1.  การตอบสนองตอแสง 
 

1.1  เสนตอบสนองตอแสง (Light response curve) 
  
        เสนตอบสนองตอแสง คือฟงกชันแสดงความสัมพนัธระหวางความเขมแสงกับอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, A) ของใบ โดยทั่วไปจะวัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 
เมื่อใบไดรับความเขมแสงสงูขึ้นเรื่อยๆ ในขณะที่กาํหนดใหปจจัยอ่ืนๆ ไดแก ความเขมขนของ



 

8 

คารบอนไดออกไซด อุณหภูมิและความชืน้สัมพัทธคงที่ จุดเริ่มตนจะใหใบอยูในสภาพที่ไมไดรับ
แสง ซ่ึงจะทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิมีคาเปนลบ แตเมื่อความเขมแสงเพิ่มขึ้นอัตราสังเคราะห
แสงสุทธิจะเพิม่ขึ้นตาม จนกระทั่งอัตราสังเคราะหแสงสทุธิมีคาเปนศูนย เปนจุดที่อัตราการผลิต
คารบอนไดออกไซดจากการหายใจเทากบัอัตราการถูกนําไปตรึงในกระบวนการสังเคราะหแสง 
เรียกความเขมแสงขณะที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเทากับศนูยวา จุดชดเชยแสง (light 
compensation, Ic) เมื่อเพิ่มความเขมแสงสูงขึ้นตอเนื่อง ในชวงแรกอัตราสังเคราะหแสงจะสูงขึ้น
ตามในลักษณะเชิงเสนตรงกบัความเขมแสง คาความชันของเสนกราฟชวงแรกนี้แสดงสัดสวน
จํานวนโมลของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอจํานวนโมลของอนุภาคแสง (photon) ที่ใบดดูกลืน
ไปใชในกระบวนการใชแสง เรียกคานีว้า ประสิทธิภาพการใชแสง (maximum quantum yield/ 
photoefficiency, α)  เมื่อเพิ่มความเขมแสงสูงมากถัดจากชวงขึ้นอีก พบวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
มีคาเพิ่มขึ้นในแนวเขาสูคาคงที่ ความเขมแสงที่จุดที่คาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเร่ิมเขาสูคาคงที่ 
เรียกวา จุดอิ่มตัวของความเขมแสง (light saturation, Is) ความเขมแสงสูงกวาจุดนี้ไมทําใหอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มขึ้นอีก ในชวงนี้กลาววา กระบวนการสังเคราะหแสงไมไดถูกควบคุมโดย
ความเขมแสง แตถูกกําหนดโดยกระบวนการเชิงชีวเคมใีนการตรึงคารบอนไดออกไซด 
(carboxylation) ซ่ึงเกี่ยวของกับระดับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ คานําไหล 
การแพรของคารบอนไดออกไซดผานปากใบเขาสูเมสโซฟลล และกิจกรรมของเอนไซม  Rubisco 
(Taiz and Zeiger, 2006)  
 

จากการศึกษาเสนตอบสนองตอแสงของหญา Brachiaria brizantha และ B. humidicola ซ่ึง
เปนพืช C4 โดย Dias-Filho (2002) พบวาอตัราสังเคราะหแสงสุทธิสัมพันธกับความเขมแสง ในรูป
สมการ non-rectangular hyperbola เชนเดยีวกับพืช C3 (Thornley and Johnson, 1990) มีรูปสมการ
ดังนี้  

 
                            (1)  

 
เมื่อ    Pm  =  อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross photosynthesis rate,  

   μmolCO2 m
-2 s-1) 

A   =  อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, μmolCO2 m
-2 s-1)  

α    =  ประสิทธิภาพการใชแสง (quantum yield or photoefficiency, molCO2 mol-1PPF)  

( ) dmmm RIPPIPIA −⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ −+−+= θααα

θ
4

2
1 2
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βI)(αA +×=

            I     =  ความเขมแสงในชวงความยาวคลื่นที่พืชใชในการสังเคราะหแสง  
             (photosynthetic photon flux, μmolPPF m-2 s-1) 
              Rd  =  อัตราหายใจในความมืด (dark respiration, μmolCO2 m

-2 s-1) 
θ    =  คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor), 0<θ<1     

 
เนื่องจากเสนภาพมักจะเปนเสนตรงในชวงความเขมแสงต่ํา จึงนิยมคํานวณคา α  เปนความชันของ
ฟงกชัน (พรชัย, 2550) ดังสมการ 

(2) 
 
เมื่อ        β    =     คาคงที่ (y-intercept), μmolCO2 m

-2 s-1                                                   
 
สวนคา θ มีคาตีความเชิงกายภาพเปนสัดสวนของคานําไหลรวมของการตรึงคารบอนไดออกไซด
ในทางชีวเคมตีอการแพรโมเลกุลคารบอนไดออกไซดในเชิงฟสิกส (Thornley and Johnson, 1990) 
คา θ เขาใกล 1 แสดงวาการแพรโมเลกุลเกิดชากวาการตรึงคารบอนไดออกไซด (gd

CO2 << gm
CO2) 

(พรรณี, 2550; สุภาพร, 2547) แสดงความสมัพันธไดวา 
 

 (3) 
 

 เมื่อ       gm
CO2  =  คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลลจากเมมเบรนไป 

      ถึงจุดเกิดคารบอกซิเลชั่น (mesophyll conductance/carboxylation efficiency,  
             mmolCO2 m

-2 s-1) สะทอนความเร็วของปฏิกิริยาในกระบวนการชวีเคมี 
gd        =  คานาํไหลรวมของการแพรคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศผานชั้นบางติด 
    ผิวใบและปากใบจนถึงเมมเบรนของเมสโซฟลล (CO2 diffusion conductance,  
    mmolCO2 m

-2 s-1) สะทอนความเร็วของการแพรคารบอนไดออกไซดเชิงฟสิกส  
 
สวนจุดชดเชยแสงและคาความเขมแสงอิ่มตัว คํานวณโดยวิธี nonlinear least-square ดวยโปรแกรม 
Microsoft Excel คา Ic คํานวณโดยกําหนดให Pm เปน 0 และ Is เมื่อให A เทากับ 85% ของ Pm  
 

จากการวัดเสนสนองตอแสงของผักโขม (Amaranthus tricolor) ของ Lin and Ehleringer 
(1983) พบวาผักโขมมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดเทากับ 48.3±1 μmolCO2 m

-2 s-1 ที่อุณหภูมิ 
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35C ไมพบความเขมแสงอิ่มตัวแมใหความเขมแสงสูงถึง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และมีคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (quantum yield, α) ที่ระดับความเขมแสงต่ํากวา 500 μmolPPF m-2 s-1 เปน 
0.056 molCO2 mol-1PPF ซ่ึงเปนคาที่ต่ําเมื่อเปรียบเทียบกบัพืช C4 อ่ืน และอยูในชวงของพืช C4 
ประเภท NAD malic enzyme คาประสิทธิภาพการใชแสงสามารถใชบงชี้รูปแบบของกระบวนการ 
C4 ได (Pearcy and Ehleringer, 1997) พืชใบเลี้ยงคูที่มีคาประสิทธิภาพการใชแสง 0.053±0.001 
molCO2 mol-1PPF จัดเปน NAD-ME และหากมีคาสูงถึง 0.061±0.001 molCO2 mol-1PPF จะจดัเปน 
C4 ประเภท NADP malic enzyme (NADP-ME) สวนพืช C4 ใบเลี้ยงเดีย่วจําพวกหญาประเภท 
NAD-ME มีคาประสิทธิภาพการใชแสงเปน 0.060±0.001 molCO2 mol-1PPF ประเภท 
phosphoenolpyruvate carboxykinase (PCK) มีคาเปน 0.064±0.002 molCO2 mol-1PPF และแบบ 
NADP-ME มีคาเทากับ 0.065±0.001 molCO2 mol-1PPF   
 

1.2  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง  
 

1.2.1  ปริมาณคลอโรฟลล 
  

                                      คลอโรฟลลเอและคลอโรฟลลบีเปนองคประกอบหลักใน light harvesting 
complex  ของพืชช้ันสูง ทําหนาที่ดดูกลืนพลังงานแสงมาใชในกระบวนการใชแสง โดยดดูกลืน
แสงสีแดงที่ชวงความยาวคลื่น 640-700 nm และแสงสนี้ําเงินชวงความยาวคลื่น 400-450 nm โดยที่
แสงสีน้ําเงินตองปลดปลอยพลังงานสวนหนึ่งออกไปเพื่อใหมีระดับพลังงานลดลงเทากับชวงคลืน่
แสงสีแดง คลอโรฟลลไมดูดกลืนแสงสีเขยีวจึงสะทอนแสงชวงคลื่นนี้ออกมาสงผลใหใบพืชสวน
ใหญมีสีเขียว (Taiz and Zeiger, 2006) พลังงานแสงที่ใบไดรับจะถายเทพลังงานในรูปของการ 
ส่ันพองและวาวแสง (fluorescence resonance energy transfer)  ในการสงตอพลังงานกระตุนจาก
คลอโรฟลลโมเลกุลหนึ่งไปยังอีกโมเลกุลหนึ่งไปเรื่อยๆ (โมเลกุลไมตองสัมผัสกันโดยตรง) จนถึง
โมเลกุลของคลอโรฟลลเอตัวจับ (trap chlorophyll) ซ่ึงพลังงานจะปลดปลอยอิเล็กตรอนเขาสู
กระบวนการถายทอดอิเล็กตรอนของระบบใชแสง (Nobel, 2005) แมวาคลอโรฟลลจะเปนโมเลกุล
ที่มีความจําเปนอยางยิ่งตอกระบวนการใชแสง แตพชืจะสรางคลอโรฟลลในปริมาณที่จําเปนตองใช
เทานั้น (สุนทรีและคณะ, 2543) ดังนั้นปรมิาณคลอโรฟลลจึงมักสัมพันธกับพารามิเตอรที่แสดง
ประสิทธิภาพของระบบใชแสง อยางไรก็ดกีารวัดปริมาณคลอโรฟลลโดยทัว่ไปเปนวธีิการที่ตอง
ทําลายใบเพื่อสกัดสาร ทําใหไมสามารถติดตามพัฒนาการของปริมาณคลอโรฟลลในใบอยาง
ตอเนื่องได ดังนั้นจึงนยิมวัดคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) เพื่อประเมินปริมาณคลอโรฟลล
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ทางออม คา SPAD เปนคาสัดสวนของแสง 2 ชวงคลื่นทีส่องผานใบตัวอยาง คือแสงสีแดงที่ 650 
nm ที่อนุมานวาเปนชวงคลื่นที่ถูกดูดกลืนดวยคลอโรฟลลกับแสงที่ความยาวคลื่น 940 nm ที่ใชเปน
คาแสงตรวจเทียบของการสองผานใบ (Anonymous, 1989) วัดไดดวยเครื่องวัดคาดรรชนีความเขียว 
(portable chlorophyll meter รุน SPAD-502 ของบริษัท Konica Minolta ประเทศญี่ปุน) ทั้งนี้พบใน
ใบของพืชหลายชนิดวาปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมที่สกัดและคาํนวณ
ตามวิธีของ Moran (1982) สัมพันธกับคาดรรชนีความเขยีว (สุทิน, 2547) 
 

1.2.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง  (PSII quantum yield) 
 

                                     กระบวนการใชแสงเปนกระบวนการตอเนื่องระหวาง light-harvesting 
complex 2 ชนิด คือ light harvesting complex I (LCHI) และ light-harvesting complex II (LCHII) 
ที่ประกอบขึ้นจากโปรตีนและรงควัตถุ คือคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและแคโรทีนอยด โดย
คลอโรฟลลบีกับแคโรทีนอยดทําหนาที่รับพลังงานแสงชวงคลื่นสั้นกวาและถายทอดพลังงานแสง
ชวงที่ตรงกับการดูดกลืนของคลอโรฟลลเอ การสงตอพลังงานจากโมเลกุลของคลอโรฟลลเอ
ทั้งหมดใน LHC จะถูกสงไปรวมกันที่คลอโรฟลลเอตัวจับ (trap chlorophyll) ซ่ึงเปนรงควัตถุ 
(pigment) ที่ดูดกลืนแสงสูงสุดที่ความถี่ 680 nm (P680) เมื่ออิเล็กตรอนในโมเลกุลของคลอโรฟลลเอ
ไดรับแสงสีแดง อิเล็กตรอนที่อยูในสภาวะพื้น (ground state) จะยกระดบัขึ้นไปอยูในสภาวะ
กระตุนชัน้ที่ 1 (1st excited state) หากแสงที่ไดรับเปนแสงคลื่นสั้นกวาคือแสงสีน้ําเงิน อิเล็กตรอน
จะรับพลังงานและยกระดับสูงขึ้นไปอยูในสภาวะกระตุนชั้นที่ 2 (2nd excited state) พลังงาน
สวนเกนินี้จะถูกปลดปลอยออกมาในรูปความรอน และ/หรือการวาวแสง จนลดระดับลงมายัง
สภาวะกระตุนชั้นที่ 1 เทียบเทากับอิเล็กตรอนที่กระตุนดวยแสงสีแดง อิเล็กตรอนในสภาวะกระตุน 
(excitron) สามารถสงตอพลังงานโดยการสั่นพองใหคลอโรฟลลเอโมเลกุลอ่ืนตอไปไดเร่ือยๆ ใน
การนี้จะมีพลังงานบางสวนสญูเสียไปในรูปของความรอนไดอีก คลอโรฟลลตัวจับนี้เรียกวา P680 
เปนศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสอง (PSII Reaction Center) โดยพลังงานแสงจะปลดปลอย
อิเล็กตรอนจาก P680 ซ่ึงจะคงอยูที่ศูนยกลางปฏิกิริยา เพราะศูนยกลางปฏิกิริยามีระดับพลังงานต่ํา
กวาคลอโรฟลลเอที่ลอมรอบ เสมือนเปนหลุมตื้นดักอิเล็กตรอน (shallow trap) ไว หลังจากนั้น
อิเล็กตรอนจะหลุดเขาสูสายพานลําเลียง (electron transport chain) โดยเริ่มจากสารรับอิเล็กตรอน 
pheophytin (Rosenqvist and Kooten, 2003) ผาน plastoquinone ตัวแรกคือ QA ตัวที่สองคือ QB และ 
plastoquinone pool ซ่ึงสงอิเล็กตรอนไปยงั cytochome  b6f complex, plastocyanin และสงตอ
อิเล็กตรอนให LCHI ซ่ึงมีคลอโรฟลลเอตัวจับพลังงานทีม่ีความสามารถดูดกลืนแสงสูงสุดที่ 700 
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nm (P700) เปนศูนยกลางปฏกิิริยาของระบบรับแสงหนึ่ง (PSI Reaction Center) อิเล็กตรอนที่
ปลายทางจะถกูนําไปสูการรดีิวซ NADP+ เปน NADPH สวน P680 ที่สูญเสียอิเล็กตรอนไปก็จะรับ
อิเล็กตรอนใหมจากสวนที่ทาํหนาที่ออกซิเดชั่นน้ํา (oxygen-evolution complex) ซ่ึงผลิตโปรตอน 
(H+) ดวยในเวลาเดียวกัน และเมื่อรวมกับโปรตอนที่ยายมาจาก stroma ทําใหเกิดการสะสมของ
โปรตอนใน thylakoid  มากขึ้น จนเกิดความตางศักยเคมี (chemical potential gradient) ของ
โปรตอนระหวางภายในและภายนอก thylakoid ซ่ึงกลายเปนแรงขับเคลื่อนในการสรางพลังงาน 
ATP ในกระบวนการ photophosphorylation ของกระบวนการใชแสง (Nobel, 2005) หากการกลับ
เขาสูสภาวะพืน้ของอิเล็กตรอน (De-excitation) ไมใชเปนการถายเทพลังงานไปใชในกระบวนการ
ใชแสง (photochemistry) หรือในรูปความรอน พลังงานจาํนวนนี้จะถูกปลดปลอยออกมา  
(re-emitted) ในรูปของแสงที่มีชวงคลื่นยาวขึ้นไดแก แสงสีแดงชวงความยาวคลื่น 690-730 nm 
เรียกกระบวนการถายเทพลังงานในรูปแผรังสีนี้วา คลอโรฟลลเอฟลูออเรสเซ็นต (chlorophyll a 
fluorescence) (Rosenqvist and Kooten, 2003) หรือคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นต (การวาวแสง) 
 

คาคลอโรฟลลเอฟลูออเรสเซนตสามารถใชประเมินประสทิธิภาพการใชแสงของระบบ
แสงสองในสวนของ Light-harvesting complex II (LCHII) และอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนได 
เนื่องจากคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตเปนวธีิการหนึ่งในการถายเท ลดระดับพลังงานกระตุนของ
โมเลกุลคลอโรฟลลเอตรงบริเวณ chlorophyll-protein complex ในระบบแสงสอง (Govindjee, 
2004) โดย  “ในป 1960 Kautsky  และคณะพบวา  เมื่อระบบรับแสงไดรับสภาวะจากมืดมาสวางก็
จะเกิดการรีดกัชันของตวัรับอิเล็กตรอนของ plastoquinone คือ QA  เมื่อทําหนาที่รับอิเล็กตรอนจาก
ระบบแสงสองจนหมดทุกโมเลกุลก็จะไมสามารถรับอิเล็กตรอนตัวใหมไดอีก จนกวาจะสง
อิเล็กตรอนให QB  สงผลใหพลังงานแสงทีดู่ดกลืนเขามาในชวงนั้นถูกปลดปลอยในรูปของ
คลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตเพิ่มมากขึ้น ซ่ึงกลาวไดวา ขณะนั้นศูนยกลางปฏิกิริยาอยูในสภาพปด” 
(Maxwell and Johnson, 2000) แตหากใบผานสภาพมืดมากอนและยังไมมีการเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอน ศูนยกลางปฏิกิริยาจะเปดเต็มที ่quinone acceptor (QA, QB และ plastoquinone) อยูใน
สภาพพรอมรับอิเล็กตรอน (fully oxidized state)  

 
การวัดคาประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองของใบตัวอยางโดยหลักการวัดคา 

ฟลูออเรสเซ็นต เร่ิมตนใหใบอยูในความมดืนาน 20 นาที เพื่อใหการขนสงอิเล็กตรอนเกิดเสร็จสิ้น 
ให quinine acceptor อยูในสภาพเปดเต็มทีแ่ลวจึงใหใบไดรับแสงระดบัความเขมแสงต่ําชวงสั้นมาก 
ซ่ึงไมเพียงพอใหเกิดกระบวนการใชแสงตรง P680 ของ LCHII และยังไมทําใหใบรอน วัดคาการ 
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leafαIfΦPSIIETR ×××=

แผรังสีแบบวาวแสง เรียกคานี้วา คาฟลูออเรสเซ็นตต่ําสุดที่วัดได (minimum fluorescence yield, F0) 
เมื่อไดรับความเขมแสงต่ําขณะทีใ่บอยูในสภาพมืด ตอมาจะเพิ่มใหความเขมแสงสูง (saturating 
light pulse) ชวงสั้นๆ เพื่อให quinone acceptor อยูในสภาพรับอิเล็กตรอนเต็มที่ สงผลใหศูนยกลาง
ปฏิกิริยาอยูในสภาพปด พลังงานแสงไมไดถูกนําไปใชใน photochemistry แตจะถูกปลดปลอยใน
การแผรังสี ซ่ึงจะเปนการวาวแสงสูงสุด เรียกคาที่ไดในตอนนี้วา คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดที่วัดได 
(maximum total fluorescence yield, Fm) เมื่อไดรับความเขมแสงเต็มที่ขณะทีใ่บอยูในสภาพมืด 
คํานวณหาคาประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดของระบบแสงสอง (maximum quantum efficiency of 
PSII, Φdark) ไดดังสมการ 

                     (4)
                              

ในสภาพปกตทิี่ใบไดรับแสง quinine acceptor บางสวนอยูในสภาพรดีิวซ การวดัคาประสิทธิภาพ
การใชแสงในสภาพไดแสง (quantum efficiency of PSII electron transport in illuminate, ΦPSII, 
molE mol-1PPF) เปนสัดสวนของความเขมแสงที่ใบใชในกระบวนการใชแสง (photochemistry) 
เทียบกับความเขมแสงทั้งหมดที่ถูกใบดดูกลืน แสดงถึงจาํนวนอิเล็กตรอนที่มีการขนสงตอหนึ่ง
หนวยแสงที่ระบบ PSII/LHCII complex ดูดกลืนไว (photochemical yield of electron transport)  
วัดคาไดโดยใหแสง 2 จังหวะ ตรวจจับคารังสีฟลูออเรสเซ็นตขณะใบไดรับความเขมแสงต่ํา (steady 
state fluorescence, Fs) และคาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดของใบขณะที่เครื่องปลอยความเขมแสงสูงมาก 
(maximum fluorescence during a saturating light flash, Fm’) และนําคาที่วัดไดมาคํานวณคา
ประสิทธิภาพการใชแสงในสภาพไดแสงดังสมการ 

 
  (5) 

 
คํานวณหาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน (Electron transport rate, ETR) (Li cor, 2002) ได

จากสมการ 
   (6) 

 
เมื่อ f = สัดสวนของแสงที่เขาสูระบบรับแสงสองเทียบกับระบบแสงหนึ่ง  
          (approximate fraction of absorbed light directed to PSII) มีคาเทากับ 
    0.4 ในพืช C4  
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I = ความเขมแสงในชวงความยาวคลื่นที่พืชใชในการสังเคราะหแสง 
    (photosynthetic photon flux, μmolPPF m-2 s-1) 

αleaf =  คาสัมประสิทธิ์การดูดกลืนแสงของใบ (fraction of incident light  
    absorbed by leaf) มีคาเทากบั 0.85  
 

นอกจากนี้ยังสามารถสรางความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนทั้งระบบ ในรูปฟงชั่น non-rectangular hyperbolar (Yin et al. 2004) ไดดังสมการ 
 

 (7) 
 
คํานวณหาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนทั้งระบบสูงสุด (rate of linear whole-chain electron transport 
rate, ETRmax) วิธีเดียวกับการคํานวณพารามิเตอรหลักของเสนตอบสนองตอแสง เมื่อคา
ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดของกระบวนการเคลื่อนยายอิเล็กตรอนทั้งระบบ (maximum 
quantum efficiency of linear whole-chain electron transport, αETR ) คือความชันของเสนกราฟที่
ความเขมแสง 0-500 μmol PPF m-2 s-1   
 

จากรายงานการวัดปริมาณคลอโรฟลลของใบผักโขม (A. tricolor ) ในระยะเริ่มออกดอก 
ชวงที่ใบเปลีย่นจากสีเขียวทัง้ใบเปนใบสามสี โดยเปลี่ยนเปนสีเหลืองบริเวณกลางใบและสีแดงตรง
โคนใบ พบวาคลอโรฟลลและแคโรทีนอยดตรงบริเวณที่มีสีเขียวของใบผักโขมมีปริมาณใกลเคยีง
กับปริมาณคลอโรฟลลของใบที่มีสีเขียวทั้งใบ แตบริเวณใบที่มีสีเหลืองและสีแดงจะมคีลอโรฟลล
หลงเหลืออยูนอยมาก และมคีาสัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบีเปน 5.8 และ 2.1 ตามลําดับ 
ในขณะที่ใบสเีขียวและสวนสีเขียวของใบสามสีมีสัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบีเพียง 0.5-
0.7 ซ่ึงบงบอกวามีปริมาณคลอโรฟลลบีสูง ทั้งนี้ปริมาณคลอโรฟลลที่วัดไดสอดคลองกับสเปกตรมั
การดูดกลืนแสง (absorption spectra) ของใบ ผลการประเมินกระบวนการสังเคราะหแสงโดยวดัคา
คลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นต คือคา F0 และ Fm พบวาใบสีเขียวลวน และบริเวณสีเขยีวของใบสามสี 
เกิดกระบวนการสังเคราะหแสง แตบริเวณสีเหลืองและสีแดงไดคา F0 ไมแตกตางจากคา Fm  แสดง
วาศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสองไมทํางาน ไมเกดิการสังเคราะหแสงตรงบริเวณนี้ซ่ึงคาดวา
เปนเพราะมีคลอโรฟลลไมเพียงพอหรือคลอโรฟลลที่มีอยูไมสามารถทํางานได (McCormac et al., 
1997)  แตใบสีแดงของ red-osier dogwood พบวาระบบรับแสงสามารถฟนตัวไดเร็วกวาใบสีเขยีว
และไมไดรับความเสียหายหากเกิดความเครียดเมื่อไดรับความเขมแสงสูง (Field et al., 2001) ทั้งนี้
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เพราะใบสีแดงมีแอนโทไซยานินจัดเรียงตัวตรงชั้นพาลเิสดเมสโซฟลล (palisade mesophyll)ใกล
ผิวใบ ทําหนาที่ลดพลังงานแสงตกกระทบของแสงสีเขียวตรงคลอโรพลาสต ซ่ึงเปนชวงแสงที่พชื
แทบจะไมไดนํามาใชในการสังเคราะหแสง และระบายพลังงานออกมาในรูปของความรอนตรง 
vacuole ของเซลลเนื่องจากมีสภาพเปนกรดออนเชนเดยีวกับแอนโทไซยานิน สงผลใหระบบแสง
ไมไดรับผลกระทบมากนกั เมื่อไดรับความเขมแสงสูง (Lee and Gould, 2002)  
 
2.  การตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด 
  
 กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเปนกระบวนการตอเนื่องจากกระบวนการใชแสง 
พารามิเตอรที่บงชี้วาพืชมีการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4  คือ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
(CO2 compensation, Γ) ซ่ึงเปนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต ขณะที่
อัตราไหลเขาของคารบอนไดออกไซดจากการสังเคราะหแสงเทากับอัตราไหลออกจากการหายใจ 
หรือกลาววาอัตราไหลสุทธิของคารบอนไดออกไซดเปนศูนย โดยเปนคาที่คํานวณไดจากการวดั
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิขณะที่ใบไดรับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดต่ําลงเรื่อยๆ จนมีคา
เขาใกลศูนย โดยสรางความสัมพันธดังสมการ 

(8) 
 
เมื่อ Γ = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation, μmolCO2 mol-1) 

gm
CO2 = ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (carboxylation efficiency, molCO2 m

-2 s-1)  
   หรือคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล (mesophyll  
   conductance) 

Ci = ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (intercellular  
    CO2 concentration, μmolCO2 mol-1) 
 
คา Γ มีคาเทากบั Ci ขณะที่ A=0 โดยพืช C4 มีคาอยูที่ประมาณศูนย สวนพืช C3 คา Γ จะอยูใน 
ชวง 50-100 μmolCO2 mol-1 ซ่ึงคา Γ ที่ต่ําจะทําใหความแตกตางระหวางความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบกับภายในคลอโรพลาสตมีระดับสูงขึ้น สงผลใหมีแรง
ขับเคลื่อนในการไหลของคารบอนไดออกไซดเพิ่มขึ้น พชื C4 จึงมีประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น 
(carboxylation efficiency) หรือคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล (mesophyll 
conductance) สูงกวาพืช C3 (สุนทรีและคณะ, 2543ข) 
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3.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวัน 
 

 การวัดศกัยภาพการสังเคราะหแสงเปนการวัดภายใตสภาพควบคุมที่กําหนดใหปจจัยตางๆ 
ที่เกี่ยวของกระบวนการสังเคราะหแสงอยูในสภาพทีเ่หมาะสม แตเปนสภาวะที่เกดิจริงนอยมาก
ภายใตสภาพอากาศปรกต ิโดยทัว่ไปภายใตสภาพอากาศจริงกระบวนการสังเคราะหแสงของใบพืช
ทํางานไดไมเต็มที่ตามศักยภาพ การศกึษาเพื่อใหเขาใจบทบาทของปจจัยในการจํากัดกระบวนการ
สังเคราะหแสงของใบ ทําไดโดยวดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ําในรอบวัน ขณะที่
สภาพอากาศเปลี่ยนแปลงตามจริง โดยใชหลักการเรื่องอัตราแลกเปลี่ยนแกส อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิ (net photosynthesis rate, A) เปนคาผลตางระหวางอัตราสังเคราะหแสงรวม (gross 
photosynthesis, Pg) กับอัตราหายใจในที่มืด (dark respiration, Rd) ดังสมการ 

 
(9) 

 
คาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนผลคูณของคานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซดกับ 

แรงขับเคลื่อนซึ่งเปนความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci)  
กับความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (air CO2 concentration, Ca)  ดังสมการ  

 
(10) 

 
เมื่อ gt

co2 = คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซด  (total conductance to CO2,  
    molCO2 m

-2 s-1) 
 

อัตราคายน้ํา (E) คือผลคูณของคานําไหลรวมของไอน้ํากบัแรงขับเคลื่อนของกระบวนการ
คายน้ํา แรงขับเคลื่อนการคายน้ําเรียกวา แรงดึงคายน้ําของใบ (VPDleaf-air) เปนคาความแตกตางของ
ความดันไอน้ําภายในใบกับความดันไอน้ําในอากาศ อัตราคายน้ําคํานวณไดดังสมการ 
 

(11) 
  
เมื่อ E = อัตราคายน้ํา (transpiration rate, mmolH2O m-2 s-1) 
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gt
w = คานําไหลรวมของไอน้ําจากภายในใบสูอากาศ (total conductance to  

    water vapor, mmolH2O m-2 s-1)      
el  = ความดันไอน้ําภายในใบ (leaf vapor pressure, kPa) 
ea = ความดันไอน้ําในอากาศ (air vapor pressure, kPa) 
VPDleaf-air   = แรงดึงคายน้ําของใบ (leaf to air vapor pressure deficit, kPa) 

           =        (eo
 Tleaf) – (eo 

Tair x RHair)  
 
เมื่อ              
  

T = อุณหภูมิ (temperature, C) 
 

คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซด (gt 
co2) และคานําไหลรวมของน้ํา (gt

w) มีหลักการ
คํานวณวา เสนทางการแพรของแกสจะผานชั้นบางติดผิวใบ (boundary layer) และผานปากใบซึ่ง
รวมชองวางปากใบและชองวางภายในใบจนถึงผิวระเหยน้ําที่ผนังเซลล (stomatal and intercellular 
space) โดยเปนชองทางตอเนื่องกัน จึงใหคาความตานทานรวมเปนผลบวกของความตานทานของ
เสนทางการไหลยอย (rt = rb+rs) เมื่อคานําไหลเปนสวนกลับของคาความตานทาน คานําไหลรวมจงึ
คํานวณไดดงันี้  
 
                                                                                                     (11.a)                              
 
หรือ      

  (11.b)  
 
โดย gs  เรียกวาคานําไหลปากใบ (stomatal conductance) และ gb คือคานําไหลผานชัน้บางติดผิวใบ 
(boundary layer conductance) 
 
 อัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ําใชคํานวณคาประสิทธิภาพการใชน้ํา (water use 
efficiency) ซ่ึงเปนสัดสวนของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิตออัตราคายน้าํ (A:E, μmolCO2  
mmolH2O

-1) แสดงถึงปริมาณน้ําที่สูญเสียไปตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได (สุนทรี
และคณะ, 2544; พรรณี, 2550) 



อุปกรณและวิธีการ 

 
การศึกษาเพื่อใหเขาใจศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม เก็บขอมูลโดยใชตัวอยาง

แบบสุม และไมมีแผนการทดลอง ศึกษาผกัโขม (Amaranthus tricolor) ทั้งหมด 4 สายพันธุ ไดแก 
ใบสีเขียว 2 สายพันธุ คือ AS202 และ  AS220 กับผักโขมใบสีแดง 2 สายพันธุ คือ AS041-B และ 
AS224-A ซ่ึงเก็บรวบรวมมาจากในและตางประเทศโดยศูนยวิจัยและพัฒนาพืชผักเขตรอน 
ศักยภาพการใชแสงของใบแสดงดวยเสนตอบสนองตอแสง ซ่ึงจะสะทอนกระบวนการสังเคราะห
แสงทั้งกระบวนการ ตั้งแตกระบวนการใชแสง กระบวนการทางชีวเคมใีนการตรึง
คารบอนไดออกไซดตลอดจนถึงการควบคุมของปากใบ ในที่นี้ศกึษารายละเอียดของกระบวนการ
ใชแสงดวยการวัดประสิทธภิาพการใชแสงของระบบรับแสงสองและปริมาณคลอโรฟลล และ
ศึกษารายละเอยีดของกระบวนการทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด โดยวดัการ
ตอบสนองตอคารบอนไดออกไซดเพื่อประเมินจดุชดเชยคารบอนไดออกไซดและประสิทธิภาพ
คารบอกซิเลชั่น นอกจากนีย้งัวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบในรอบวัน เพื่อศึกษาบทบาทของ
สภาพอากาศตอกระบวนการสังเคราะหแสงและคายน้ํา สําหรับปจจยัเร่ืองสีของใบจะศึกษา
เปรียบเทียบการสะทอนและการสองผานแสงของใบ รวมทั้งปริมาณแอนโทไซยานินกับคาส ี
ของใบ  
 
1.  การเตรียมตนผักโขม 
 

เพาะเมล็ดผักโขมในถาดเพาะดวยพีทมอส (peatmoss) เปนเวลา 20 วัน แลวยายปลูกลง
แปลงแปลงละ 2 แถว ระยะหางระหวางตน 50 x 40 cm2 ใสปุยสูตร 15-15-15 ทุก 2 สัปดาห  ใหน้ํา
แบบปลอยน้ําตามรอง และฉีดพนยากําจดัศัตรูพืชเมื่อมีเชื้อโรคหรือแมลงเขาทําลาย 

 
2.  สภาพอากาศและคาพลังงานกํากับกอนดิน 
 

กระบวนการสงัเคราะหแสงของพืชใชแสงที่ชวงความยาวคลื่น 400-700 nm  
(photosynthetic photon flux, PPF) มีหนวยเปน μmolPPF m-2 s-1 (Nobel, 2005) ติดตั้งอุปกรณวดั
สภาพอากาศ ประกอบดวยหัววัดความเขมแสง (quantum light sensor ที่วัดความเขมแสงในชวง 
400-700 nm) ตอเขากับอุปกรณบันทึกขอมูลที่ภายในมหีัววัดคาอุณหภูมิและความชืน้สัมพัทธ 



อากาศ (datalogger รุน Watchdog 450 ของบริษัท Spectrum Technologies ประเทศสหรัฐอเมริกา) 
โดยติดตั้งอุปกรณในที่โลงที่ระดับความสูง 150 cm จากพื้นดนิ นอกจากนี้ไดติดตั้งเครื่องวัดแรงดงึ
น้ําของดิน (tensiometer บริษัท SoilMoisture Equipment, ประเทศสหรัฐอเมริกา) เพือ่ควบคุมการ
ใหน้ําโดยกําหนดใหคาพลังงานกํากับกอนดิน (Soil matric potential) ผันแปรอยูในชวง -20 ถึง  
-40 kPa เพื่อใหผักโขมสามารถดึงน้ําจากดินไปใชประโยชนไดงาย 
 
3.  การศึกษาศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบ 
 

ศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบมีระดับเพิ่มขึ้นตามพฒันาการที่เพิ่มขึ้นของอายุใบ 
การศึกษาในขัน้ตนจึงประเมนิอัตราพัฒนาการของใบ เพือ่กําหนดชวงอายุใบสําหรับวัดศักยภาพ
การสังเคราะหแสงเปนระยะ มีรายละเอียดตางๆ ดังนี ้
 

3.1  คาดรรชนีความเขียว ปริมาณคลอโรฟลลและพัฒนาการของขนาดของใบผักโขม 
   

       เร่ิมตนดําเนินงานเพื่อใหไดเสนตรวจเทียบ (calibration curve) ระหวางคาดรรชนี 
ความเขียว (SPAD index) กบัปรมิาณคลอโรฟลลกอน จากการสุมเจาะตัวอยางใบขนาด 0.25 cm2 
หลายชวงอายมุาวัดดรรชนีความเขียวของตวัอยางเฉลี่ย 5 จุด ดวยเครื่องวัดคาดรรชนีความเขียว 
(Chlorophyll meter รุน SPAD-502 ของบริษัท Minolta ประเทศญี่ปุน) แลวจึงนําตวัอยางใบมาสกัด
คลอโรฟลลดวยสารดีเอ็มเอฟ (N,N-Dimethyformamide) 4 ml ในที่มืด อุณหภูมิ 4C เปนเวลา 24-48 
ช่ัวโมง แลววดัคาการดูดกลืนแสง (absorbance, A) ของสารละลายดวยเครื่องสเปคโตรโฟโตมิเตอร 
(spectrophotometer รุน spectronic GENESYS 10UV-vis บริษัท Thermo Electron ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ที่ความยาวคลื่น 647 และ 664 nm เพื่อคํานวณปริมาณคลอโรฟลลเอ ปริมาณ
คลอโรฟลลบี และปริมาณคลอโรฟลลรวม ตามสมการของ Moran (1982) และสรางเสนตรวจเทยีบ
ระหวางคาดรรชนีความเขียวกับปริมาณคลอโรฟลลของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ   
 

      การวัดพัฒนาการการสรางปริมาณคลอโรฟลลของใบตามอายุ จะกําหนดใหใบเริ่มคลี่
เปนใบอายุ 1 วัน ศึกษาพัฒนาการของใบโดยวดัการยดืขนาดดานกวางและยาวตามอายุใบควบคูกบั
วัดคาดรรชนีความเขียว เฉลี่ย 10 จุดตอใบ และคํานวณปรมิาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและ
คลอโรฟลลรวมจากเสนตรวจเทียบที่ไดขางตน  
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3.2  เสนตอบสนองตอแสง (Light response curve) 
  
       วัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ โดยสุมวัดใบที่สมบูรณสายพันธุ
ละ 1 ใบ ติดตามวัดที่อายใุบ 5, 8, 10, 12 และ 17 วัน ดวยเครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด 
(รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor ประเทศสหรัฐอเมริกา) ปรับตั้งอุณหภูมภิายในกลองบรรจุใบให
คงที่ที่ 30C ควบคุมความชื้นสัมพัทธใหอยูในชวง 70-75% ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด
ผานใบเทากับ 400 μmolCO2 mol-1 อัตราเร็วของอากาศทีไ่หลผานใบ (flow rate) เทากบั 400  
μmol s-1 ซ่ึงเปนอากาศที่ดึงจากสายยางทีว่างปลายดานหนึ่งตรงปากถังขนาด 20 ลิตร เพื่อลดความ
แปรปรวนของอากาศที่ผานเขาเครื่องและปองกันคารบอนไดออกไซดจากการหายใจของผูทํางาน
เขาสูเครื่อง โดยเริ่มตนจะกําหนดระดับความเขมแสง (LED red/blue light source) ใหใกลเคยีงกับ 
ที่พืชไดรับจรงิแลวจึงคอยๆ เพิ่มความเขมแสงขึ้นเรื่อยๆ จนถึง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 เพื่อใหพืช
ปรับตัว หลังจากนั้นใหเครื่องทํางานตามโปรแกรมอัตโนมัติที่ตั้งใหปรับลดความเขมแสงจาก 2,000 
ลงถึง 0 μmolPPF m-2 s-1 กําหนดใหใบไดรับความเขมแสงแตละระดับนาน 4-5 นาที เครื่องจะอาน
และบันทึกคาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงแตละระดับเมื่อสัมประสิทธิ์ความแปรปรวน
รวม (total cv) นอยกวา 1 
 

      คํานวณพารามิเตอรหลักของเสนตอบสนองตอแสงดวยการนําอัตราสังเคราะหแสง
สุทธิและความเขมแสงเขารูปสมการ non-rectangular hyperbola (สมการที่ 1) โดยคํานวณคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (α) เปนคาความชันของเสนตอบสนองตอแสงที่ความเขมแสงชวง 0-500 
μmolPPF m-2 s-1  สวนพารามิเตอรอ่ืนจะประเมินโดยใชโปรแกรม solver ใน Microsoft Excel ตั้ง
เงื่อนไขใหผลตางกําลังสองที่นอยที่สุดระหวางคาที่ประมาณกับคาทีว่ดัไดจริงมีคานอยที่สุด จุด
ชดเชยแสง (light compensation, Ic) คํานวณหลังจากไดพารามิเตอรของสมการที่ 1 แลว โดยแทนคา 
A เปน 0 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation, Is) คํานวณโดยแทนคา A เปน 85% ของ Pm  
 

3.3  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง 
 

       วัดปริมาณคลอโรฟลลและประสิทธิภาพการใชแสงขณะไดรับแสงของใบผักโขม 
ใบเดยีวกับที่วดัเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สายพันธุละ 1 ใบ ที่ชวงอายใุบ 
5, 8, 10, 12 และ 17 วัน ดังนี้ 
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3.3.1  ปริมาณคลอโรฟลล 
 

            วัดดรรชนีความเขยีว (SPAD index) ของใบผักโขมที่ชวงอายุตางๆ ดวย
เครื่องวัดดรรชนีความเขยีว (Chlorophyll meter รุน SPAD-502 บริษัท Minolta ประเทศญี่ปุน) 
คํานวณปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมของใบผักโขมจากสมการเสน
ตรวจเทยีบซึ่งไดกลาวมาแลวขางตน (ขอ 3.1) 
 

3.3.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสงสอง (PSII quantum yield) 
 
                เครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปดรุน LI6400-40 ที่มีหัววดัแบบ 
Leaf chamber flurometer สามารถวัดอตัราสังเคราะหแสงสุทธิ (เสนตอบสนองตอแสง) พรอมกับ
ระดับคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตในเวลาเดียวกันได ทาํใหไดพารามิเตอรในการคํานวณ
ประสิทธิภาพการใชแสงในสภาพไดรับแสง (quantum efficiency of PSII electron transport in 
illuminate, ΦPSII) ของใบผักโขมดังสมการ (5) และยังไดอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน (electron 
transport rate, ETR) ตามสมการ (6) สําหรับสรางความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตรา
เคลื่อนยายอิเล็กตรอน เพื่อคาํนวณอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนทั้งระบบสูงสุด (rate of linear whole-
chain electron transport rate, ETRmax) ในรปูฟงชั่น non-rectangular hyperbolar ดังสมการ (7) ดวย
วิธีเดียวกับการคํานวณหาคา Pm ของเสนตอบสนองตอแสง 
 

3.3.3  การสะทอนและสองผานของแสงผานใบ (transmission and reflection of  
                       leaf) 

 
                      วัดการสะทอนและสองผานแสงของใบผักโขมใบเดียวกับทีว่ัดเสน

ตอบสนองตอแสง ชวงอายใุบ 5, 8, 10, 12 และ 17  วัน ดวยเครื่องสเปกโทรมิเตอร (spectrometer 
รุน HR4000 ของบริษัท Ocean optics ประเทศสหรัฐอเมริกา) โดยเปอรเซ็นตการสองผานของแสง 
(percentage of transmission, %T) คือสัดสวนของพลังงานแสงที่สองผานตัวอยางเทียบกับพลังงาน
แสงที่ผานวัสดุอางอิง ซ่ึงในการทดลองนี้เปนแผนพลาสติกสีขาวชนิดโพลิโพรพิลีน 
(polypropylene, PP) คํานวณคา %T ที่แตละความยาวคลืน่ (λ) ดังสมการ  

 
(14) 

100%T ×
−
−

=
λλ

λλ
λ DR

DS
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เมื่อ S = ความเขมแสงที่ผานตัวอยางใบ (sample intensity) 
D = ความเขมแสงต่ําสุดในที่มืด (dark intensity)   
R           =           ความเขมแสงผานวัสดุอางองิ (reference intensity) 
λ = ความยาวคลื่น (wavelength), nm 

 
สวนเปอรเซ็นตการสะทอน (percentage of reflection, %R) คํานวณโดยใชสมการเดยีวกับ %T แต
เปลี่ยนทิศทางการใหแสงจากการใหแสงแบบสองผานใบเปนการใหแสงแบบตกกระทบใบและ
สะทอนกลับมายังสวนที่ตรวจจับสัญญาณ (detector) (Ocean Optics, 2006) 
  

3.3.4  คาสีใบ (Leaf color) 
 

                       วัดคาสีของใบผักโขมที่วัดเสนตอบสนองตอแสงดวยเครือ่งอานสี (Color 
Reader รุน CR-10 บริษัท Konica Minolta ประเทศญี่ปุน) ที่อานคาสีในระบบ L* a* b* color space 
ที่กําหนดใหคา L* คือคาความสวางมีคาตั้งแต 0-100   คา a* และ b* เปนคาสัมประสิทธิ์ของสีซ่ึงจะ
บงบอกทิศทางของสีมีคาตั้งแต -60 ถึง 60 หากมีคา -a* แสดงวาคาสีอยูในทิศทางของสีเขียว  +a* 
คือทิศทางของสีแดง คา -b* คือทิศทางของสีน้ําเงิน +b* คือทิศทางของสีเหลือง และคํานวณความ
แตกตางของคาสีของใบผักโขมที่วัดไดกับสีอางอิงมาตรฐาน (ΔEab

*) (Konica Minolta, 2007; อรัญ, 
มมป.) ไดจากสมการ   

(15) 
 
โดยสีอางอิงที่เลือกใชคือ สีดํา รหัส 202-A จากแถบเทยีบสีมาตรฐานของ The Royal Horticultural 
Society (R. H. S colour chart)    
 
  3.3.5  การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานิน (leaf anthocyanin absorbance) 
 

                       เนื่องจากมีรายงานวาใบสแีดงของพืชมักมรีงควัตถุในกลุมแอนโทไซยานิน
เปนองคประกอบ ในที่นี้จึงตองการศึกษาเบื้องตนถึงความสัมพันธระหวางคาการดดูกลืนแสง
ในชวงทีแ่อนโทไซยานินดดูกลืนกับคาสขีองใบ จึงสุมเลือกใบผักโขมสายพันธุละ 4 ใบ ใบละ 4 
ตําแหนง ขณะที่ใบพัฒนาเตม็ที่ที่อายุ 8-10 วัน สกัดและวัดการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานิน
ตามวิธีของ Murry and Hackett (1991) โดยเจาะใบแชในสารละลาย methanol-HCl (0.1% HCl, 

222
ab b*)(a*)(L*)(*ΔE Δ+Δ+Δ=
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v/v) ปริมาตร 3 ml ที่อุณหภมูิ 2C เปนเวลา 24 ช่ัวโมง วัดคาการดูดกลืนแสงที่ชวงความยาวคลื่น 
532 nm (A532) (เปนชวงความยาวคลื่นทีแ่อนโทไซยานินดูดกลืนสูงสุด) และ 653 nm (A653) (เปน
ชวงความยาวคลื่นที่การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินถูกรบกวนดวยคลอโรฟลล) คํานวณคา
การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานิน (anthocyanin absorbance, nm) ดังสมการ 
 
                                            anthocyanin absorbance = A532 - 24%A653                                        (16) 

 
4.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
     (carboxylation efficiency) 
  

วัดการตอบสนองตอคารบอนไดออกไซดของใบผักโขม 4 สายพันธุ สายพันธุละ 1 ใบ ที่ 5 
ชวงอายใุบ คือ 5, 8, 10, 12 และ 17  วัน ซ่ึงเปนใบเดยีวกับที่วัดเสนตอบสนองตอแสง ดวยเครื่องวัด
อัตราสังเคราะหแสงระบบเปด (รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor ประเทศสหรัฐอเมริกา) ที่ควบคุม
สภาพอากาศผานใบเชนเดียวกับการวดัเสนตอบสนองตอแสง ยกเวนระดับความเขมแสงจะปรับตั้ง
ใหคงที่ที่ 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และใหเครื่องทํางานตามโปรแกรมอัตโนมัติที่ปรับลดระดับความ
เขมขนของคารบอนไดออกไซดผานใบจาก 400 μmolCO2 mol-1 จนถึง 0 สรางสมการเชิงเสนตรง
ระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (intercellular CO2 
concentration, Ci) กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) คํานวณจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 
compensation, Γ) และคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (carboxylation efficiency, gm

CO2) จาก
ความสัมพันธในสมการ (8) 
 
5.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 
 
 วัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ อัตราคายน้ําและคานําไหลปากใบของใบผักโขมที่พัฒนา
เต็มที่ในรอบวนัหนึ่งครั้ง เมือ่วันที่ 14 กรกฏาคม 2550 วัดรอบละประมาณ 1 ช่ัวโมง สายพันธุละ  
2 ใบ ดวยเครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด (รุน LI6400 ของบริษัท Li-cor ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ใชหวัวดัแบบ sun-sky ที่มีฝาดานบนปดดวยแผนฟลมพลาสติกใส ทําใหใบผักโขม
ไดรับแสงแดดโดยตรง สวนอากาศที่ผานใบจะเปนอากาศที่ไหลผานสายยางที่ตอเขากับตัวเครื่อง 
โดยปลายอีกดานหนึ่งอยูในถังขนาด 20 ลิตร ใบผักโขมจึงไดรับอุณหภูมิ ความชื้นสมัพัทธ และ
ปริมาณคารบอนไดออกไซดตามสภาพอากาศจริง กําหนดอัตราไหลของอากาศผานใบเปน 400 
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( )ΓCA/g i
CO2
m −=

μmol s-1 เครื่องจะอานและบนัทึกพารามิเตอรตางๆไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ความ
เขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) และความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวาง
ของใบ (Ci) อัตราคายน้ํา (E) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (VPDleaf-air) และคานําไหลปากใบของ 
ไอน้ํา (stomatal conductance, gs)  สวนประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ในรอบวนัคํานวณโดย
ใชคาจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) ซ่ึงไดจากการวดัเสนตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด 
(เปนคาคงที่) และคา A คา Ci ที่วัดคาไดในรอบวันมาแทนคาในสมการ (10) กลาวคือ 
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ผลและวิจารณ 

 
1.  ศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม 
 

1.1  คาดรรชนีความเขียว ปริมาณคลอโรฟลลและพัฒนาการของขนาดของใบผักโขม 
 
         ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลกับดรรชนีความเขยีวทําใหสามารถติดตาม
พัฒนาการของคลอโรฟลลตามอายุใบจากคาดรรชนีความเขียวไดโดยไมตองทําลายใบ เสนความ 
สัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมกับดรรชนคีวามเขียว 
แสดงในภาพที่ 1 และรูปสมการในตารางที่ 1 พบวาใบผกัโขมทั้ง 4 สายพันธุมีคาดรรชนี 
ความเขียวสัมพันธกบัปริมาณคลอโรฟลลแบบ polynomial ในรูปสมการ Y=ax2+bx+c   
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ภาพที่ 1  ความสัมพันธระหวางคาดรรชนคีวามเขียว (SPAD index) กบัปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a)  คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl)  
               ของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ  a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B และ d) AS224-A

AS220

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

ch
lo

ro
ph

yl
l c

on
te

nt
, g

 m
-2

Total chl Chl a Chl b

AS041-B

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

0 10 20 30 40 50 60

Leaf SPAD index

ch
lo

ro
ph

yl
l c

on
te

nt
, g

 m
-2

AS224-A

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

0 10 20 30 40 50 60

Leaf SPAD index
ch

lo
ro

ph
yl

l c
on

te
nt

, g
 m

-2

AS202

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8
ch

lo
ro

ph
yl

l c
on

te
nt

, g
 m

-2

Total chl Chl a Chl b

a b 

c d 

 

26 

 



ตารางที่ 1  สมการเสนตรวจเทียบระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณ 
      คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl)  
      (หนวย g m-2) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ  
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

สายพันธุ คลอโรฟลล รูปความสัมพันธ คาสหสัมพันธ 
AS202 

green leaf 
Chl a 
Chl b 
Total Chl  

=0.00004(SPAD)2+0.0062(SPAD)-0.0022 
=0.00004(SPAD)2+0.0018(SPAD)+0.0076 
=0.00007(SPAD)2+0.0080(SPAD)+0.0054 

0.9649 
0.9594 
0.9652 

AS220 
green leaf 

Chl a 
Chl b 
Total Chl  

=0.00006(SPAD)2+0.0044(SPAD)+0.0422  
=0.00002(SPAD)2+0.0021(SPAD)+0.0152 
=0.00008(SPAD)2+0.0065(SPAD)+0.0573 

0.9781 
0.9746 
0.9777 

AS041-B 
red leaf 

Chl a 
Chl b 
Total Chl  

=0.00020(SPAD)2-0.0019(SPAD)+0.1002 
=0.00010(SPAD)2-0.0025(SPAD)+0.0687 
=0.00030(SPAD)2-0.0044(SPAD)+0.1689 

0.9201 
0.8922 
0.9124 

AS224-A 
red leaf 

Chl a 
Chl b 
Total Chl  

=0.00010(SPAD)2+0.0005(SPAD)+0.0777 
=0.00005(SPAD)2+0.0004(SPAD)+0.0382 
=0.00020(SPAD)2+0.0008(SPAD)+0.1159 

0.9421 
0.9519 
0.9483 
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ผลการติดตามวัดขนาดความกวาง ความยาวและคาดรรชนีความเขยีวของใบผักโขม 
สายพันธุละ 2 ใบ ตลอดชวงอายุใบ ตั้งแตอายุใบ 2 ถึง 23 วัน (ใบเริ่มคลี่เต็มที่นับเปนอายุใบวันที่ 1) 
แสดงคาเฉลี่ยในภาพที่ 2 พบวาใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีการยืดขนาดอยางรวดเร็วในชวงแรก 
และขยายเต็มที่ที่อายุใบประมาณ 10 วัน ซ่ึงสอดคลองกับการเพิ่มขึ้นของคาดรรชนีความเขียวและ
ปริมาณคลอโรฟลลที่คํานวณไดจากการแทนคาดรรชนคีวามเขียวตามอายุใบในสมการเสนตรวจ
เทียบ (ตารางที่ 1) หลังจากนั้นขนาด ดรรชนีความเขยีวและปริมาณคลอโรฟลลจะเริ่มมีคาคงที่ 
อยางไรก็ดเีมื่อใบมีอายุ 23 วนั คาดรรชนีความเขียวเร่ิมลดลง โดยที่สายพันธุ AS202 มีคาลดลง
ชัดเจน ใบเริ่มเปนสีเหลือง ซ่ึงคาดวาใบหมดสภาพเนื่องจากคลอโรฟลลสลายตัว สําหรับปริมาณ
คลอโรฟลลโดยภาพรวมพบวาผักโขมสายพันธุ AS220 AS041-B และ AS224-A มีคลอโรฟลลรวม
ใกลเคียงกันและมีปริมาณมากกวาสายพันธุ AS202 อยางชัดเจน แตปริมาณคลอโรฟลลเอของ 
สายพันธุ AS220 และ AS041-B มีคาใกลเคียงกันและมปีริมาณมากกวาสายพันธุ AS202 และ 
AS224-A ในขณะที่คลอโรฟลลบีของใบผักโขมสายพันธุ AS224-A กลับมีลําดับคาสูงขึ้น จนทําให
คลอโรฟลลรวมใกลเคียงกับสายพันธุ AS220 และ AS041-B  
 
 ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับการยืดขนาดดานกวาง (ภาพที่ 3a) และดาน
ยาว (ภาพที่ 3b) ของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ พบวาในชวงที่ใบกําลังยืดขยาย ปริมาณคลอโรฟลลเอ
จะเพิ่มสูงขึ้นอยางตอเนื่องและยังเพิ่มสูงขึน้ไดเร่ือยๆ แมวาการยดืขนาดใบเริ่มชะลอตัว ซ่ึงเห็น
ชัดเจนในผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B ตอมาหลังจากที่ขนาดของใบคงที่ไดชวงระยะหนึ่ง
กลับพบวาปรมิาณคลอโรฟลลเอเริ่มลดลง ใบเริ่มหมดสภาพ โดยเฉพาะในผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS202 
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ภาพที่ 2  การพัฒนาการของผักโขมตามอายุใบ a) ความกวาง b) ความยาว c) คาดรรชนีความเขยีว 
               d) ปริมาณคลอโรฟลลรวม e) คลอโรฟลลเอ f) คลอโรฟลลบี g) สัดสวนคลอโรฟลลเอตอ 
               คลอโรฟลลบี (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ) 
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ภาพที่ 3  ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับ a) ความกวาง b) ความยาว ของใบ 
                ผักโขมตามอายุใบ (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
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1.2  เสนตอบสนองตอแสง 
 

       เสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีช่วงอายใุบ 5-17 วัน (ภาพที่ 4a- 
4d) แสดงวาในชวงแรกที่ใบอยูในสภาพมืด (0 μmolPPF m-2 s-1) ใบผักโขมยังไมเกิดการสังเคราะห
แสง เนื่องจากอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) เปนคาติดลบ แตเมื่อใบไดรับความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้น
ถึง 500 μmolPPF m-2 s-1  คา A จะเพิ่มสูงเรือ่ยๆ และสัมพนัธเชิงเสนตรงกับความเขมแสง ตอมาเมื่อ
ความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้นอีก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะเพิ่มขึ้นในอัตราที่ลดลง ทั้งนี้พบวาอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (A2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 ของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ มีคาสูงสุดเทากับ 44.5-55.8 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบอายุ 8-10 วัน (ตารางที่ 2a-2b) ซ่ึง
มากกวาคาที ่Lin and Ehleringer (1983) รายงานไวในผักโขมชนิดเดยีวกันคือ 48±1 μmolCO2  
m-2 s-1 และเปนคาที่สูงใกลเคียงกับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของพืช C4 ทั่วไป อาทิ หญาเบอรมิวดา 
ขาวโพด ขาวฟาง ออย ซ่ึงมีคาสูงกวา 40 μmolCO2 m

-2 s-1  (Nobel, 2005) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

32 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
ภาพที่ 4  เสนตอบสนองตอแสงที่อายุใบ 5 ชวง ของผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ  
               c) AS041-B และ AS224-A
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พารามิเตอรหลักที่คํานวณไดจากสมการ (1) เขารูปฟงกชันของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
ในชวงความเขมแสงตั้งแต 0-2,000 μmolPPF m-2 s-1 ของใบผักโขมที่อายุใบชวง 5-17 วัน แสดงใน
ตารางที่ 2a-2b และภาพที่ 5a พบวาคาอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ของผักโขมใบสีเขียวสาย
พันธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพันธุอ่ืนเดนชัด โดยมีคามากที่สุดเทากับ 65.6 μmolCO2 m

-2 s-1 รองลง
ไปเปนใบสีแดงสายพันธุ AS224-A ที่มีคามากที่สุดเปน 53.8 μmolCO2 m

-2 s-1  ที่อายใุบ 10 วัน แต
สายพันธุ AS041-B และ AS202 มี Pm มากที่สุดที่อายุใบ 8 วัน โดยมีคาเปน 52.7 และ 49.3 
μmolCO2 m

-2 s-1 ตามลําดับ ดังนั้นใบผักโขม 4 สายพันธุนี้ จึงมี Pm สูงสุดเมื่อใบมีอายุ 8-10 วัน และ
คา Pm สูงสุดอยูในชวง 49-65 μmolCO2 m

-2 s-1  ซ่ึงเปนคาที่สูงมากเมื่อเทียบกับพืช C3 ใบเลี้ยงคู 
ไดแก มะละกอ พริกขี้หนู คะนา แตงกวา ที่มีคาในชวง 23-41 μmolCO2 m

-2 s-1 (คัทลียาและคณะ, 
2548; สุทินและคณะ, 2549; สุภาพร, 2547 และธาดา, 2547) หรือพืช C3 ใบเลี้ยงเดีย่วคือ ปาลม
น้ํามันและสะละซึ่งมีคาเปน 3-34 μmolCO2 m

-2 s-1 (พรชัย, 2550; สุนทรีและพัทธนนัท, 2551) และ
มากกวาพืช CAM (Crassulacean acid metabolism) คือ กลวยไมสกุลหวายพันธุบอมโจ ที่มีคา Pm 
เพียง 6-7 μmolCO2 m

-2 s-1 (พรรณี, 2550) แตอยางไรก็ดีเมื่ออายุใบของผักโขมมากขึ้นคา Pm ของใบ
ผักโขมจะลดต่ําลง 
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ตารางที่ 2  คานําไหลปากใบ (gs2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงสูงสุด (A2000) และพารามิเตอร 
                  จากเสนตอบสนองตอแสงของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุตามอายุใบ ไดแก อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสง (α)  
                  จุดชดเชยแสง (Ic) ความเขมแสงอิ่มตัว (Is)  คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (θ) และอัตราหายใจในที่มืด (Rd) 

 
    a. ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 

 

 
 

 

Line Leaf age 
day 

A2000 
μmolCO2 m

-2 s-1 
gs2000 

mmolH2O m-2 s-1 
Pm 

μmolCO2 m
-2 s-1 

α 
molCO2  
mol-1PPF 

Ic                  Is 
μmolPPF m-2 s-1 

 
θ 
 

 

Rd 
μmolCO2 m

-2 s-1 

AS202 
green leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

43.4 
44.5 
40.4 
40.0 
30.0 

380 
386 
412 
364 
376 

39.9 
49.3 
44.3 
42.3 
31.0 

0.047 
0.050 
0.047 
0.048 
0.042 

35 
41 
43 
13 
18 

676 
895 
1011 
918 
694 

0.98 
0.92 
0.94 
0.92 
0.94 

1.6 
2.0 
2.0 
0.6 
0.7 

AS220 
green leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

56.2 
56.8 
55.8 
51.5 
40.9 

441 
588 
559 
502 
485 

64.8 
65.3 
65.6 
61.7 
43.7 

0.053 
0.054 
0.052 
0.053 
0.051 

57 
44 
41 
62 
29 

1033 
1243 
1069 
1102 
794 

0.92 
0.90 
0.89 
0.87 
0.93 

3.0 
2.3 
2.1 
3.3 
1.5 
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b. ผักโขมใบสีแดงสายพนัธุ AS041-B และ AS224-A 
 

Line Leaf age 
day 

A2000 
μmolCO2 m

-2 s-1 
gs2000 

mmolH2O m-2 s-1 
Pm 

μmolCO2 m
-2 s-1 

α 
molCO2  
mol-1PPF 

Ic                    Is 
μmolPPF m-2 s-1 

 
θ 

Rd 
μmolCO2 m

-2s-1 

AS041-B 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

47.0 
48.7 
44.6 
43.8 
41.4 

455 
440 
409 
396 
472 

51.6 
52.7 
43.8 
49.8 
44.7 

0.052 
0.048 
0.046 
0.047 
0.047 

30 
28 
41 
29 
29 

944 
942 
823 
975 
863 

0.91 
0.93 
0.95 
0.89 
0.93 

1.6 
1.3 
1.9 
1.3 
1.4 

AS224-A 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

39.6 
47.1 
47.8 
39.6 
47.2 

399 
290 
550 
393 
427 

43.7 
53.3 
53.8 
45.6 
51.9 

0.047 
0.047 
0.051 
0.048 
0.048 

47 
45 
45 
44 
38 

825 
1031 
906 
1055 
1018 

0.97 
0.91 
0.91 
0.85 
0.93 

2.2 
2.3 
2.2 
2.1 
1.8 
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คาประสิทธิภาพการใชแสง (α) ซ่ึงบงบอกสัดสวนของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอ
หนึ่งหนวยแสงที่ใบไดรับ พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพนัธุอ่ืนๆ ทุก
ชวงอายใุบ โดยมีคาสูงสุดเทากับ 0.054 molCO2 mol-1PPF และใบสีแดงสายพันธุ AS041-B มีคา
นอยสุดคือ 0.048 molCO2 mol-1PPF ขณะใบอายุ 8-10 วัน (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5b) คา α ที่
ไดใกลเคยีงกบัการรายงานของ Lin and Ehleringer (1983) ที่รายงานวาใบผักโขมชนิดเดยีวกัน (A. 
tricolor) มีคา α เทากับ 0.056 molCO2 mol-1PPF 
 

ความเขมแสงอิ่มตัว (Is) ของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ จะมีคาสูงในชวงอายุ 8-10 วัน เชนกัน 
โดยมีคาอยูในชวง 895-1,069 μmolPPF m-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5c) คา Is ที่สูงถึง 1,000 
μmolPPF m-2 s-1 แสดงวาใบผักโขมตองการความเขมแสงสูงเพื่อใหเกิดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
สูงสุดได  
 

จุดชดเชยแสง (Ic) ของใบผักโขม จะมีคาไมผันแปรมากตามอายุใบ โดยเฉพาะใบสีแดง 
สายพันธุ AS041-B และ  AS224-A สวนใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 มีคา Ic ลดลง
ชัดเจนเมื่อใบมีอายุมากขึ้น (ที่ 17 วัน) (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5d) คา Ic ของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุขณะใบพัฒนาเต็มที่มีคาอยูในชวง 28-45 μmolPPF m-2 s-1 แสดงวาแสงในชวงที่ต่ํากวา 28 
μmolPPF m-2 s-1 จะสงผลใหใบผักโขมมีอัตราหายใจสูงกวาอัตราสังเคราะหแสงรวมได (คืออัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิมีคาติดลบ) 

 
คาควบคุมความโคง (θ) ของเสนกราฟสะทอนลักษณะการเปลี่ยนสภาพจากชวงที่ความเขม

แสงเปนปจจยัจํากัดตอกระบวนการสังเคราะหแสงเปนชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด
เปนปจจยัจํากดั พบวาคา θ ของใบผักโขมมีคาเขาใกล 1 คือมีคาในชวง 0.89-0.93 แสดงวาเปนการ
เปลี่ยนสภาพแบบคอนขางกะทันหนั (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5e) เมื่อพิจารณาคา θ ตามสมการ 
(3) แสดงวาคานําไหลของกระบวนการแพรคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศถึงเมสโซฟลล 
(gd

CO2) (กระบวนการทางฟสิกส) เปนปจจัยจํากัดมากกวาคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผาน 
เมสโซฟลล (gm

CO2) ของการตรึงคารบอนไดออกไซด (กระบวนการเชงิชีวเคม)ี โดยในชวงแรกใบ
ผักโขมอายุนอยมักมีคา θ สูงกวา แสดงวาการแพรของคารบอนไดออกไซดเขาสูใบเกดิขึ้นยากกวา 
แตเมื่อใบอายุเพิ่มขึ้น คา θ ลดต่ําลงจากเดิม สะทอนวาคารบอนไดออกไซดแพรเขาสูใบงายขึ้น หรือ
เปนไปไดวาคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลลจากเมมเบรนไปถึงจดุเกิด 
คารบอกซิเลชั่นมีคาลดต่ําลง อยางไรก็ดีคา θ กลับเพิ่มสูงขึ้นอีกครั้งเมื่อใบผักโขมอาย ุ17 วัน 
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โดยรวมกลาวไดวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคา θ ต่ํากวาสายพันธุอ่ืน การแพรของ
คารบอนไดออกไซดเกดิขึ้นไดดีกวาสอดคลองกับคานําไหลปากใบ (gs2000) ที่สูงกวา ทัง้นี้ตรงขาม
กับผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 ที่มีคา θ สูงกวา คารบอนไดออกไซดแพรเขาสูใบไดยาก
สอดคลองกับใบมีคานําไหลปากใบต่ํา ใบผักโขมมีคา θ สูงกวาใบพรกิและปาลมน้ํามันซึ่งเปนพืช 
C3 ที่มีคาในชวง 0.23-0.79 และมีคาสูงกวาใบกลวยไมสกุลหวาย (พืช CAM) ซ่ึงมีคาในชวง 0.77-
0.85 (สุทิน, 2547; พรชัย, 2550 และ พรรณี, 2550) จึงกลาวไดวาเมื่อเปรียบเทียบกบัพืชอ่ืนแลว หาก
ใบผักโขมไดรับแสงสูงกวาระดับความเขมแสงอิ่มตัวข้ึนไป กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด
ดานชีวเคมีของใบผักโขมมีอัตราที่เร็ว ในขณะที่อัตราแพรของคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศ
เขาสูใบ (กระบวนการทางฟสิกส) เปนปจจัยจํากัดการตรึงคารบอนไดออกไซด 

 
อัตราหายใจในที่มืด (Rd) มีคาสูงในระยะแรกของการเจริญเติบโต และลดต่ําลงเมื่อใบผาน

ชวงที่มีพัฒนาการเต็มที่แลว คา Rd ของใบพัฒนาเต็มที่ของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มคีาเทากับ 1.3-
2.2 μmolCO2 m

-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5f) ใกลเคียงกับผัก C3 ใบเลี้ยงคู ไดแก พริกขี้หนู, 
แตงกวาและคะนาที่มีคาในชวง 1.7-2.6 μmolCO2 m

-2 s-1 
 
คานําไหลปากใบ (gs2000) ขณะไดรับความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) ของ 

ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีคาสูงสุดและสูงกวาสายพันธุอ่ืนทกุชวงอายใุบ รองมาเปน 
สายพันธุ AS224-A สวนคา gs2000 ของสายพันธุ AS202 มีคาต่ําสุด โดยชวงทีใ่บมีคา Pm สูงสุด คา 
gs2000 ของใบผักโขมมีคาในชวง 386-559 mmolH2O m-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และภาพที่ 5g) อยางไรก็
ดีคา gs2000 ของใบผักโขมเปนคาต่ํากวาของใบคะนาที่มีระดับ gs2000 สูงถึง 740-2,029  
mmolH2O m-2 s-1 (สุภาพร, 2547) และเปนคาที่ใกลเคียงกับพริกขี้หนูทีม่ีคา gs2000 เทากับ 508-770 
mmolH2O m-2 s-1 (สุทิน, 2549) แตผักโขมกลับมีอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) สูงกวา 2-3 
เทา โดยภาพรวมกลาวไดวา ผักโขมมีคานําไหลปากใบสงูกวามากเมื่อเปรียบเทียบกบัพืชอ่ืนๆ อีก
หลายชนิด ไดแก มะละกอ กลวยไมสกุลหวาย ปาลมน้ํามัน และสะละ ที่มีคานําไหลปากใบเพยีง 
29-281 mmolH2O m-2 s-1 (คัทลียา, 2547; พรรณี, 2550; พรชัย, 2550 และ สุนทรีและพัทธนันท, 
2551) 

 
 
 
 



 

38 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ภาพที่ 5  พารามิเตอรของการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีอ่ายุใบตางๆ  
    a) อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสง c) ความเขมแสงอิ่มตัว  
               d) จดุชดเชยแสง e) คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ f) อัตราหายใจในทีม่ืด และ  
               g) คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1)  
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ผลการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมสรุปไดวา อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด 
(Pm) ของใบผกัโขมเพิ่มสูงขึ้นตามอายุใบ และมีคาสูงสุดในชวง 49-65 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบ
พัฒนาเต็มที่ทีอ่ายุ 8-10 วัน คาความเขมแสง (Is) และคานําไหลปากใบ (gs2000) มีระดบัสูง สวนคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (α) จุดชดเชยแสง (Ic) และอัตราหายใจในที่มดื (Rd) ไมผันแปรตามอายุใบ
มากนัก แตเมือ่ใบอายุมากขึน้คา Pm, Is, gs2000 ลดต่ําลง โดยผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคา Pm 
สูงสุดตรงกับคา α, Is, gs2000 ที่สูง จึงเปนสายพันธุที่มีศักยภาพการสังเคราะหแสงสูงสุด สวนผักโขม
ใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีศักยภาพการสังเคราะหแสงต่ําที่สุด 
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1.3  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง 
 
1.3.1  ปริมาณคลอโรฟลล 

 
            จากการวัดคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) และแทนคาในสมการเสน
ตรวจเทยีบ (ตารางที่ 1) เพื่อคํานวณหาปรมิาณคลอโรฟลลเอ พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ 
AS220 มีปริมาณคลอโรฟลลเอสูงกวาสายพันธุอ่ืนชัดเจนทุกชวงอายุ สวนใบผักโขมอีก 3 สายพนัธุ 
มีปริมาณคลอโรฟลลเอไมแตกตางกันมาก โดยขณะที่ใบพัฒนาเต็มที่ปริมาณคลอโรฟลลของใบ 
ผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาเทากับ 0.30-0.36 g m-2 (ตารางที่ 3a-3b และ ภาพที่ 6a) 
 
  1.3.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (PSII quantum yield) 
 
            ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดแสง (ΦPSII) ที่
แสดงสัดสวนของความเขมแสงที่ใบใชในกระบวนการใชแสง (photochemistry) เทียบกับความเขม
แสงทั้งหมดทีถู่กใบดูดกลืนของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีช่วงอายใุบ 5-17 วัน พบวาคาประสิทธิภาพ
การใชแสงของระบบแสงสองลดลงอยางตอเนื่องเมื่อไดรับความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้นและไมมี
แนวโนมวามคีาต่ําสุดคงที่เมื่อใบไดรับความเขมแสงสงูสุดที่ 2,000 μmolPPF m-2 s-1 (ภาพที่ 7a-7d) 
หมายความวาขณะทีใ่บไดรับความเขมแสงสูงขึ้น พลังงานแสงที่ใบดดูกลืนเขามาจะถูกนําไปใชใน
กระบวนการใชแสงไดนอยลง ซ่ึง Maxwell and Johnson (2000) กลาววาเมื่อใบไดรับพลังงานแสง
มากขึ้น plastoquinone คือ QA, QB จะเกดิการรีดักชั่นทําใหศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสองอยู
ในสภาพปดคอืไมสามารถรับอิเล็กตรอนไดอีก อยางไรกด็ีขณะทีใ่บไดรับความเขมแสงสูงถึง 2,000 
μmolPPF m-2 s-1 คา ΦPSII2000 มีคาในชวง 0.26-0.30 molE mol-1PPF  (ตารางที่ 3a-3b) ขณะใบ
พัฒนาเต็มที่ที่ 8-10 วัน และคา ΦPSII2000 มีแนวโนมลดลงเมื่ออายุใบมากขึ้น โดยใบผักโขม 
สายพันธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพันธุอ่ืนในเกือบทุกอายใุบเชนเดียวกบัปริมาณคลอโรฟลลเอที่สูง
กวา สวนสายพันธุ AS202 มีทั้งสองคาต่ําที่สุด ผักโขมใบสีแดงสายพนัธุ AS041-B และ AS224-A 
มีคาอยูในชวงของคา ΦPSII ของผักโขมใบสีเขียว 2 สายพันธุ กลาวคือขณะทีใ่บไดรับความเขม
แสงสูงสุด ระบบรับแสงสองของใบผักโขมสามารถนําพลังงานแสงไปใชในกระบวนการใชแสงได
อีกประมาณ 30% ของความเขมแสงที่ใบดดูกลืน



ตารางที่ 3  คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด  
      (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่ความเขมแสงสงูสุด (ETR2000) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ปริมาณ 
      คารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึง่หนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) และปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได 
      ของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน 
 
                 a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 
 

 
 
 

Line Leaf age 
day 

SPAD 
index 

Chl a 
g m-2 

ΦPSII2000 
molE mol-1PPF 

ETR2000 
μmolE m-2 s-1 

ETRmax 
μmolE m-2 s-1 

dA/dETR 
molCO2 mol-1E 

dETR/dA 
molE mol-1CO2 

AS202 
green leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

35.6 
40.2 
41.4 
35.2 
33.4 

0.27 
0.32 
0.33 
0.27 
0.25 

0.24 
0.26 
0.23 
0.22 
0.17 

166 
174 
157 
146 
114 

204 
226 
204 
189 
150 

0.25 
0.26 
0.26 
0.27 
0.24 

4.07 
3.86 
3.87 
3.74 
4.11 

AS220 
green leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

43.4 
44.1 
45 

45.5 
44.3 

0.35 
0.35 
0.36 
0.37 
0.35 

0.32 
0.31 
0.28 
0.27 
0.24 

214 
213 
193 
185 
161 

283 
287 
265 
250 
211 

0.27 
0.28 
0.30 
0.30 
0.24 

3.66 
3.61 
3.31 
3.38 
4.11 
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b. ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
 

 

Line Leaf age 
day 

SPAD 
index 

Chl a 
g m-2 

ΦPSII2000 
molE mol-1 

PPF 

ETR2000 
μmolE m-2 s-1 

ETRmax 
μmolE m-2 s-1 

dA/dETR 
molCO2 mol-1E 

dETR/dA 
molE mol-1CO2 

AS041-B 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

34.2 
36.4 
34.7 
36.6 
36.4 

0.27 
0.30 
0.28 
0.30 
0.30 

0.27 
0.30 
0.25 
0.25 
0.25 

184 
201 
171 
170 
167 

239 
262 
221 
220 
216 

0.26 
0.24 
0.26 
0.26 
0.26 

3.90 
4.11 
3.88 
3.89 
3.79 

AS224-A 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

40.7 
46.7 
45.2 
46.2 
42.7 

0.26 
0.32 
0.30 
0.31 
0.28 

0.23 
0.26 
0.27 
0.25 
0.26 

159 
176 
180 
169 
179 

214 
230 
232 
219 
230 

0.25 
0.28 
0.27 
0.23 
0.25 

4.00 
3.63 
3.72 
4.30 
3.99 

42 



 

43 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ภาพที ่6  พัฒนาการของกระบวนการใชแสงของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน ไดแก a) ปริมาณ 
   คลอโรฟลลเอ b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000  
   μmolPPF m-2 s-1) c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ d) ปริมาณอิเล็กตรอนที่ 
               ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได  
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ภาพที่ 7  ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดรับแสง (ΦPSII) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ  ไดแก 
              ใบสีเขียวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B d) AS224-A
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อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน (ETR) ของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สัมพนัธกับความเขมแสง
ทํานองเดียวกบัเสนตอบสนองตอแสงคือ อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนจะเพิ่มขึน้ตามความเขมแสง
ในเชิงเสนตรง ในชวงความเขมแสง 0-500 μmolPPF m-2 s-1 ตอมาเมื่อใบไดรับความเขมแสงสูงขึ้น
อีก อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนจะเพิ่มขึ้นในอัตราที่ลดลง (ภาพที่ 8a-8d) อัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนของใบผักโขมจะคอยๆ เพิ่มขึ้นตามอายุใบ และคาจะลดลงเมื่ออายุใบมากขึ้น (ภาพที่ 6c) 
โดยอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน (ETR2000) ที่วัดไดจริงทีค่วามเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF  
m-2 s-1) มีคาเทากับ 174-201 μmolE m-2 s-1 อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ที่
คํานวณไดจากสมการ (7) มีคาในชวง 181-212 μmolE m-2 s-1 ขณะใบพัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน 
ปริมาณ CO2 ที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) มีคาเทากบั 0.24-0.30 molCO2 molE-1 
หรือกลาวไดวาตองใชอิเล็กตรอน 3.3-4.1 โมล ตอการตรึงคารบอนไดออกไซด 1 โมล (ตารางที่ 3a-
3b) ทั้งนี้คาที่ไดใกลเคียงกับพืช C4 ซ่ึงใชอิเล็กตรอน 4-6 โมลตอการตรึง คารบอนไดออกไซด 1 
โมล แตพืช C3 ตองการอิเล็กตรอนถึง 10-12 โมล เพราะเกิดการสูญเสยีพลังงานสวนหนึ่งจากการ
ถายทอดอิเล็กตรอนไปกับการหายใจเชิงแสง (Singsaas et al., 2001; Krall and Edwards, 1992 )  
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ภาพที่ 8  ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนของใบผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียวสายพนัธุ a) AS202 และ b) AS220  
               และใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B และ d) AS224-A 
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1.4  ความสัมพันธระหวางพารามิเตอรปจจัยตางๆ ที่ไดจากการวัดศักยภาพ 
       การสังเคราะหแสง 
 
       อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) สัมพันธกับคานําไหลปากใบ (gs) เนื่องจาก

คารบอนไดออกไซดจะแพรโมเลกุลเขาสูกระบวนการสงัเคราะหแสงไดตองมีชองเปดของปากใบ 
แตเปนความสัมพันธในลักษณะคอนขางกระจายตวั โดยอัตราสังเคราะหแสงสุทธิหนึง่ๆ เกิดไดเมื่อ
คานําไหลปากใบมีชวงกวาง (ภาพที่ 9a) เพราะนอกจากคานําไหลปากใบแลว แรงขับเคลื่อนก็มีผล
ตออัตราสังเคราะหแสงสุทธิดวย ดังในภาพที่ 9b แสดงไดวาแรงขับเคลื่อน คือความแตกตางของ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) กับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดใน
ชองวางภายในใบ (Ci) สัมพันธกับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเชนกัน โดยเฉพาะผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS220, AS202 และใบสีแดงสายพันธุ AS041-B สะทอนวาทีอั่ตราสังเคราะหแสงสุทธิ
หนึ่งถูกควบคมุโดย 2 ปจจัย คือ คานําไหลปากใบและความแตกตางของความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ 
 
 เนื่องจากการวดัเสนตอบสนองตอความเขมแสงทําไปพรอมกับการวัดประสิทธิภาพ 
การใชแสง จึงสามารถสรางความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) กบัอัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอน (ETR) ซ่ึงพบวาเปนความสัมพนัธเชิงเสนตรงในลักษณะควบคอนขางแนน (ภาพที่ 9c) 
สะทอนวาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนมีบทบาทโดยตรงตออัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนอยางมาก 
และปจจยัที่สงผลตออัตราเคล่ือนยายอิเล็กตรอน คือปริมาณคลอโรฟลลเอ (ภาพที่ 9d) ทั้งนี้เพราะ
คลอโรฟลลเอคือโมเลกุลที่ถายทอดพลังงานแสงซึ่งขับเคลื่อนกระบวนการเคลื่อนยายอิเล็กตรอน 
เพื่อนําไปสูการสราง NADPH และ ATP สําหรับใชในกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด  
 

 

 

 

 

 

 

 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ภาพที่ 9  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบผักโขมที่ชวงอายุ 5-17 วัน กับ  
               a) คานําไหลปากใบ b) ความแตกตางของความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ 
               กับชองวางภายในใบ c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน และความสัมพันธของ d) ปริมาณ 
               คลอโรฟลลเอกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่ความเขมแสงสงูสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 
 
 

0

20

40

60

0 50 100 150 200 250 300
ETR, μmolE m-2 s-1

A
, μ

m
ol

C
O

2 
m

-2
 s

-1

0

20

40

60

0 100 200 300 400 500 600
gs, mmolH2O m-2 s-1

A
, μ

m
ol

C
O

2 
m

-2
 s

-1

AS202 AS220 AS041-B AS224-A

100

150

200

250

300

0.250 0.275 0.300 0.325 0.350 0.375

chl a, g m-2

ET
R

20
00

, μ
m

ol
E 

m
-2

 s
-1

0

20

40

60

0 50 100 150 200 250 300 350
Ca-Ci, μmolCO2 mol-1

A
, μ

m
ol

C
O

2 
m

-2
 s

-1

a 

b 

c 

d 

48 



 

49 

2.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
      (carboxylation efficiency) 
 

2.1  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
 
       จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) บงบอกถึงความเขมขนของคารบอนไดออกไซด

ภายในชองวางของใบขณะที่อัตราหายใจเทากับอัตราสังเคราะหแสง กลาวคือขณะทีอั่ตรา
สังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย พบวาจุดชดเชยคารบอนไดออกไซดของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคา
ต่ําคืออยูในชวง 0 ถึง 3 μmolCO2 mol-1 ที่อายุใบ 5-17 วัน (ตารางที่ 4) โดยจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดสูงกวาศูนยเมื่อใบยังมีอายุนอย ตอมาผักโขมใบสีเขียวมีจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดเปนศนูย สวนใบสีแดงมีคามากกวาศูนยเล็กนอย จึงบงชี้ไดวาผักโขมเปนพืช 
C4 เนื่องจากมจีุดชดเชยคารบอนไดออกไซดเขาใกลศูนย (Taiz and Zeiger, 2006) โดยภาพรวม
พบวาจดุชดเชยคารบอนไดออกไซด ไมเปลี่ยนแปลงมากตามอายุใบ (ตารางที่ 4 และ ภาพที่ 10a) 
เนื่องจากอัตราหายใจในที่มืด (Rd) ลดลงพรอมกับอัตราสังเคราะหแสงสทุธิที่ลดต่ําลง (ตารางที่ 2) 
 

2.2  ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น 
 

       ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นหรือคานําไหลเมสโซฟลล (carboxylation efficiency or 
mesophyll conductance, gm

CO2) ของใบผักโขมที่พัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน มีคาในชวง 475-577 
mmolCO2 m

-2 s-1 (ตารางที่ 4 และ ภาพที่ 10b) เปนคาที่สูงมากเมื่อเปรียบเทียบกับพืช C3 คือ ปอสา 
พริก ยูคาลิปตสัและมังคุด ซ่ึงมีคาในชวง 6-137 mmolCO2 m

-2 s-1 (ภูริพงศ, 2547; สุทิน, 2549; 
สุนทรีและคัทลียา, 2547 และ สุนทรีและพรรณี, 2551) ทัง้นี้เพราะผักโขมเปนพืช C4 ที่มีโครงสราง
ของ  Kranz anatomy และเอนไซม  PEPC  (Fisher and Evert; 1982, Kiirat, 2002 and Ueno, 2000) 
ซ่ึงเปนองคประกอบที่ชวยเพิม่สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดตอออกซิเจนกอนเขา
ทําปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่นใน Calvin cycle สงผลใหเอนไซม Ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase จบักับโมเลกุลคารบอนไดออกไซดมากกวาจับกับออกซิเจน คาประสิทธิภาพ 
คารบอกซิเลชั่นของใบผักโขมจึงมีระดับสูง อยางไรก็ดคีาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นมีระดับ
ลดลงเมื่อใบอายุมากขึ้น  
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ตารางที่ 4  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) และประสทิธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm
CO2) ตามอาย ุ

                 ใบของใบผักโขม ขณะทีใ่บอุณหภูมใิบ (Tleaf) เทากับ 30C 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Line 
   green leaf               red leaf Parameter 

Leaf age  
day 

AS202 AS220 AS041-B AS224-A 

CO2 compensation  
(Γ)  

μmolCO2 mol-1 

5 
8 
10 
12 
17 

3 
0 
0 
0 
0 

1 
0 
0 
0 
0 

3 
2 
3 
3 
1 

2 
0 
1 
2 
1 

carboxylation 
efficiency 
 (gm

CO2) 
mmolCO2 m

-2 s-1 

5 
8 
10 
12 
17 

656 
536 
451 
326 
331 

687 
693 
577 
480 
431 

364 
475 
444 
346 
283 

592 
594 
571 
561 
384 
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ภาพที่ 10  ความสัมพันธระหวางอายุใบของผักโขมกับ a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ  
                 b) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
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3.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 
 

3.1  สภาพอากาศ 
 
         สภาพอากาศในรอบวนัที่ใบผักโขมสัมผัสภายในภาชนะบรรจุใบของเครื่องวัดอัตรา
สังเคราะหแสงระบบเปด (LI-6400) ตั้งแตเวลา 7-18 น. แสดงคาในตารางที่ 5a-5b และภาพที่ 11 
ความเขมแสงมีคาเพิ่มขึ้นอยางตอเนื่องในชวงเชาจนถึงจดุสูงสุดที่ความเขมแสงประมาณ 1,500 
μmolPPF m-2 s-1 เมื่อเวลา 11-12 น. แตลดต่าํลงทันทีที่ 13 น. เนื่องจากมีเมฆ หลังจากนัน้ความเขม
แสงจะเพิ่มขึ้นอีกเล็กนอยแลวกลับลดต่ําลงจนกระทั่งเขาใกล 0 μmolPPF m-2 s-1 เมื่อเวลา 18 น. 
(ภาพที1่1a) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศมีระดับสูงในชวงเชาเวลาประมาณ 7 น. 
ที่ 450 μmolCO2 mol-1 ซ่ึงเปนชวงเดียวกับที่ความเขมแสงยังต่ํา ทําใหพชืโดยรอบบริเวณยังมีการ
ตรึงคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศในระดับต่ํา หลังจากนั้นความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดจะลดลงอยางรวดเรว็เมื่อความเขมแสงเริ่มสูงขึ้นจนกระทั่งคงที่ที่ประมาณ 360 
μmolCO2 mol-1 ในชวง 8-16 น. แลวความเขมขนคารบอนไดออกไซดเร่ิมกลับเพิ่มขึ้นอีกครั้งหลัง
เวลาประมาณ 17 น. (ภาพที่ 11b) เมื่อความเขมแสงลดลงเกือบหมด  สวนอุณหภูมิอากาศในรอบวนั
จะแปรผันตามความเขมแสง และคาจะแกวงอยูในชวงประมาณ 10C โดยมีอุณหภูมปิระมาณ 30C 
ในชวงเชาและเย็น และมีอุณหภูมิสูงสุดที่ 41C เมื่อเวลา 12 น. (ภาพที่ 11c) ซ่ึงเปนเวลาเดียวกับที่มี
ความเขมแสงสูงสุด และมีความชื้นสัมพัทธในอากาศต่ําสุดอยูที่ประมาณ 30% โดยความชื้น
สัมพัทธมีคาสูงกวา 55% ในชวงเชาเวลา 7 น. และชวงเยน็ตั้งแต 17 น. (ภาพที่ 11d) คาแรงดึงระเหย
น้ํา (VPDair) มีคาอยูในชวง 2.3-6.9 kPa โดยคาแรงดึงระเหยน้ําจะคอยๆ เพิ่มสูงขึ้นจากประมาณ 2 
kPa ในชวงเชา จนกระทัง่มคีาแรงดึงระเหยน้ําสูงสุดซึ่งสะทอนสภาพอากาศแหงที่สุดอยูที่เกือบถึง 
7 kPa ในชวงเที่ยงเวลา 12 น. หลังจากนัน้จงึลดลงต่ําอีกจนใกลเคียงกับคาแรงดึงระเหยน้ําในชวง
เชา (ภาพที่ 11e) 
 
 สภาพอากาศในรอบวันของวันที่ 14 กรกฏาคม 2550 ที่วัดการแลกเปลีย่นแกสของใบ 
ผักโขมจึงเปนวันที่มีแดดจัดในชวงกอนเทีย่งแลวมเีมฆปกคลุมในชวงบาย อากาศรอนจัด และ
สภาพอากาศแหงมาก 
 
 
 



 

53 

ตารางที่ 5  สภาพอากาศที่ใบผักโขมสัมผัสไดแก ความเขมแสง (PPF) ความเขมขนของ 
                  คารบอนไดออกไซดในอากาศ (CO2 air) อุณหภูมิอากาศ (Tair) ความชื้นสัมพัทธ (RHair)  
                  และแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ในวันที่ 14 กรกฏาคม 2550 (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
                
                 a) ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 
 

Line Hour 
 

PPF 
μmol m-2 s-1 

CO2 air 
μmolCO2 mol-1 

Tair 
C 

RHair 
 % 

VPDair 
 kPa 

7.2 120 434 33 53 2.8 
8.3 464 375 36 40 4.4 

10.3 717 368 36 40 4.3 
11.1 878 362 39 35 5.8 
12.3 1249 363 37 38 4.8 
14.1 1054 359 39 36 5.6 
15.3 381 358 36 47 3.8 
16.4 148 367 33 52 2.7 
17.4 27 376 31 53 2.3 

AS202 
geen leaf 

average 659 369 36 42 4.0 
8.2 477 378 37 39 4.6 
9.0 454 369 36 40 4.4 
9.5 523 370 35 43 3.8 

11.3 1485 359 41 32 6.4 
13.0 626 359 39 36 5.5 
14.2 569 361 38 35 5.3 
15.4 235 359 36 44 4.0 
16.5 107 367 33 52 2.8 
17.5 16 376 31 52 2.4 

AS220 
geen leaf 

average 577 364 37 40 4.6 
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                 b) ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
 

 
 
 

Line Hour 
 

PPF 
μmol m-2 s-1 

CO2 air 
μmolCO2 mol-1 

Tair 
C 

RHair 
 % 

VPDair 
 kPa 

7.4 537 408 36 45 3.9 
8.5 586 369 36 39 4.5 

10.1 947 366 37 38 4.9 
11.4 1090 359 41 31 6.9 
13.1 331 359 38 37 5.2 
14.2 445 360 37 36 5.0 
15.4 229 362 36 43 4.0 
16.3 86 368 33 51 2.9 
17.3 7 377 31 51 2.5 

AS041-B 
red leaf 

average 526 366 37 40 4.7 
7.1 544 446 32 56 2.5 
9.1 719 370 36 40 4.3 

10.2 937 368 38 38 5.0 
11.5 1153 363 40 33 6.3 
13.1 493 362 37 40 4.6 
14.3 398 361 36 39 4.4 
15.5 266 361 35 44 3.8 
17.1 91 369 33 50 2.9 
18.0 2 377 31 51 2.5 

AS224-A 
red leaf 

average 569 373 36 42 4.2 
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ภาพที่ 11  สภาพอากาศที่ใบผักโขมไดรับในรอบวัน a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดในอากาศ c) อุณหภูมิอากาศ d) ความชืน้สัมพัทธ e) แรงดึงระเหยน้ํา  
                 (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ)  
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3.2  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผักโขม 
 
       ภายใตสภาพที่มีแดดจัดเพิ่มขึ้นในชวงเชาจนถึงเที่ยงกอนมีเมฆบังแดดในชวงบาย 

อัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบผักโขมแสดงคาผันแปรในแนวเดยีวกัน คือมีคาเพิ่มขึ้นจนถึงจุดสูงสุด
ในเวลาเดียวกบัความเขมแสง กอนมีคาลดระดับลง คาที่วัดไดที่เวลาตางๆ แสดงสรุปในตารางที่ 6a-
6d และภาพที่ 12-13 
 

3.2.1  อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ 
 
                        อัตราสังเคราะหแสงสุทธิของผักโขมมีแนวโนมเดียวกนัทั้ง 4 สายพนัธุ คือ

อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะคอยๆ เพิ่มสูงขึ้นในชวงเชาจนกระทั่งสูงสุดเมื่อเวลาประมาณ 11- 12 น. 
(ภาพที่ 12a) ซ่ึงเปนชวงที่ความเขมแสงสูงสุด (ภาพที่ 11a) หลังจากนั้นอัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะ
คอยๆ ลดต่ําลงจนมีคาเปนศนูยหลังเวลา 17 น. ขณะทีแ่สงแดดหมดลง โดยผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS220 มีอัตราสังเคราะหแสงสทุธิที่จุดสูงสุดอยูที่ 40 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะที่สายพันธุ 
ใบสีเขียว AS202 มีอัตราสังเคราะหสุทธิสูงสุดในรอบวนัต่ําสุดใน 4 สายพันธุ คืออยูที่ 28 μmolCO2 
m-2 s-1  (ตารางที่ 6a-6d) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิตรงจุดที่มีคาสูงสุดในรอบวันของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ มีคาต่ํากวาคาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดที่ความเขมแสง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 

(A2000) ประมาณ 30-39% หรือต่ํากวาอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประมาณ 39-43% สวน
คานําไหลปากใบขณะที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิขึ้นสูงสุดในรอบวนัมีคาในชวง 236-401 
mmolH2O m-2 s-1 ซ่ึงต่ํากวาคานําไหลปากใบ (gs2000) ขณะไดรับความเขมแสงสูงสุด (2,000 
μmolPPF m-2 s-1) เชนเดยีวกนั (ตารางที่ 2a-2b) เมื่อถึงเวลาประมาณ 13 น. อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิของใบผักโขมมีคาลดลง เนื่องจากเปนชวงที่มีเมฆบังแสง (ภาพที่ 11a) และเปนขณะเดยีวกับที่
คานําไหลปากใบลดลง (ภาพที่ 12b) คาสัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายใน
ชองวางของใบกับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ci/Ca) มีคาสูงในชวงเริ่มตนแลว
ลดต่ําลงเรื่อยๆ ในชวงเชาจนมีคาต่ํามากในชวงเทีย่งขณะที่ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุด 
สะทอนวาคา Ci/Ca ที่ลดลงเกิดจากคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบถูกตรึงเขาสู Calvin 
cycle ในกระบวนการสังเคราะหแสง และคา Ci/Ca จะกลับสูงขึ้นอีกครั้งเมื่อเวลา 16 น. (ภาพที่ 12c) 
ทั้งนี้คา Ci/Ca เฉลี่ยทั้งวันของใบผักโขมมีคา 0.7-0.8 ซ่ึงเปนคาที่เทากับพืช C3 ที่ควรไดตามทฤษฏี
คือ 0.7 (Caemmerer and Farquhar, 1981) สวนคาประสทิธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ที่คํานวณ
ไดจากการใหจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) ขณะทีใ่บพัฒนาเต็มที่ มีคาในชวง 0-2  
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μmolCO2 mol-1 (ตารางที่ 4) และใชคา Ci ในรอบวันไปแทนคาในสมการ (8) พบวาคา gm
CO2 ใน

รอบวันมีคาไมคงที่ โดยจะเพิ่มสูงขึ้นเรื่อยๆ ในชวงเชา จนขึ้นสูงสุดที่เวลา 11-13 น. คา gm
CO2  

สูงสุดในรอบวันของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาเทากบั 197-386 mmolCO2 m
-2 s-1 ตามลําดับ 

(ภาพที่ 12d) ซ่ึงคิดเปน 41-66% ของคา gm
CO2 จากเสนตอบสนองคารบอนไดออกไซด ซ่ึงมีคาถึง 

475-577 mmolCO2 m
-2 s-1 ในสภาพที่ไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 (ตารางที่ 4) 

 
3.2.2  อัตราคายน้ํา 

  
            อัตราคายน้ําของใบผักโขมมีคาเพิ่มสูงขึ้นตลอดชวงเชา โดยมีคาสงูสุดเมื่อ
เวลาประมาณ 11-12 น. (ภาพที่ 13a) เปนลักษณะการเปลี่ยนแปลงทํานองเดียวกับอตัราสังเคราะห
แสงสุทธิ ตรงกับชวงที่ใบมคีานําไหลปากใบ (ภาพที่ 12b) และคาแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air) มีคาสูง 
(ภาพที่ 13b) จงึเปนสภาวะทีใ่บผักโขมมีทั้งชองทางการไหลและแรงขับเคลื่อนที่เอื้อตอการคายน้ํา 
โดยใบผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีอัตราคายน้ําสูงสุดที่ 11.6 mmolH2O m-2 s-1 สวนใบ 
สีเขียวสายพนัธุ  AS202 มีอัตราคายน้ําสูงสุด (7.6 mmolH2O m-2 s-1) เปนระดับที่ต่ําสุดของใบ 
ผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ โดยอัตราคายน้ําสูงสุดเกิดขณะทีอุ่ณหภูมิใบมีคาขึ้นสูงสุดในรอบวันที่สูงถึง 
39C (ภาพที่ 13c) เปนคานาสังเกตวาสภาพอากาศขณะที่วัดการแลกเปลี่ยนแกสของใบผักโขมเปน
สภาพอากาศทีแ่หงมากจนแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ขึ้นสูงถึง 7 kPa แตแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air)  
กลับมีคาต่ํากวามาก โดยมีคาสูงสุดเพียง 3.3 kPa ทั้งนี้เพราะใบผักโขมสามารถคายน้ําเพื่อระบาย
ความรอนไดมากจนอณุหภูมใิบ (Tleaf) มีคาต่ํากวาอณุหภมูิอากาศ (Tair) กลาวไดวาลักษณะนี้ของ 
ผักโขมเปนลักษณะที่โดดเดนและเอื้อใหกระบวนการทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด
สามารถดําเนินไปไดภายใตสภาพอุณหภูมสูิง (ภาพที่ 13d) ดังนั้นใบผกัโขมจึงคงประสิทธิภาพ 
การใชน้ําในรอบวันไดนานและคอนขางนิ่งจนกระทั่งเวลาประมาณ 15 น. (ภาพที่ 13e และ ตารางที่ 
6a-6d) 



ตารางที่ 6  ผลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่เวลาตางๆ (เวลาแสดงเปนทศนิยม) ในรอบวัน ไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A, μmolCO2 m
-2 s-1) คานําไหล 

     ปากใบ (gs, mmolH2O m-2 s-1) ประสิทธภิาพคารบอกซิเลชั่น (gm
CO2, mmolCO2 m

-2 s-1) สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวาง 
     ของใบตอคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ci/Ca) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci, μmolCO2 mol-1) อัตราคายน้ํา (E,  
     mmolH2O m-2 s-1) คาแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air, kPa) อุณหภูมิใบ (Tleaf, C) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิอากาศ (Tleaf -Tair, C) และ 
     ประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E, μmolCO2 mmolH2O

-1) (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ)  
   
 a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202  

 

 
 
 
 
 

 

Line Hour A gs  gm
CO2 Ci/Ca Ci E VPD leaf-air Tleaf Tleaf-Tair  A:E 

7.2 3.6 173 9 0.89 381 3.0 1.8 32.4 -0.9 1.2 
8.3 13.6 159 69 0.56 198 4.2 2.7 35.4 -1.0 3.2 

10.3 27.7 308 177 0.48 157 6.8 2.4 35.3 -0.9 4.1 
11.1 28.2 236 281 0.32 100 7.6 3.3 38.6 -0.4 3.7 
12.3 27.6 230 293 0.30 94 6.6 2.9 37.0 0.0 4.4 
14.1 19.7 195 149 0.41 133 6.0 3.3 38.1 -1.0 3.3 
15.3 10.9 195 49 0.66 224 4.3 2.3 35.4 -0.7 2.6 
16.4   3.3 128 11 0.85 308 2.3 1.8 31.8 -0.8 1.4 
17.4 -0.9 30 -2 1.10 415 0.6 1.9 30.1 -0.4 -1.6 

AS202 
green leaf 

average 17.3 197 136 0.55 193 5.1 2.6 35.6 -0.7 2.9 

58 



 

59 

b.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Line Hour A gs  gm
CO2 Ci/Ca Ci E VPD leaf-air Tleaf Tleaf-Tair  A:E 

8.2 14.2 202 68 0.59 208 5.0 2.6 35.5 -1.6 3.1 
9.0 16.2 186 105 0.46 155 4.6 2.7 35.4 -0.8 3.8 
9.5 16.7 189 91 0.53 184 4.4 2.4 34.1 -0.6 3.8 

11.3 40.0 401 386 0.35 104 11.6 3.1 39.6 -0.8 3.5 
13.0 22.8 259 153 0.46 150 7.3 3.0 37.7 -1.1 3.2 
14.2 17.6 220 96 0.55 183 6.2 3.0 36.7 -1.3 2.8 
15.4 5.6 294 18 0.87 305 5.3 1.9 33.9 -2.2 1.1 
16.5 1.3 88 4 0.90 329 1.7 2.0 32.2 -0.7 0.8 
17.5 -2.2 27 -4 1.32 502 0.5 1.9 30.2 -0.5 -4.3 

AS220 
green leaf 

average 17.0 231 123 0.62 215 5.9 2.6 35.6 -1.1 2.3 
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c.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Line Hour A gs  gm
CO2 Ci/Ca Ci E  VPD leaf- Tleaf Tleaf-Tair  A:E  

7.4 13.4 191 53 0.64 254 4.6 2.5 35.3 -1.1 2.8 
8.5 17.5 220 91 0.57 194 5.4 2.6 35.3 -1.2 3.3 

10.1 28.2 297 197 0.45 145 7.5 2.7 36.6 -0.8 3.8 
11.4 29.9 372 196 0.50 155 10.8 3.1 39.3 -1.9 2.8 
13.1 9.1 185 37 0.72 246 5.3 2.9 36.8 -1.5 1.7 
14.2 14.9 142 107 0.42 142 4.4 3.1 36.4 -1.0 3.5 
15.4 5.5 105 22 0.70 247 2.8 2.7 35.0 -0.7 2.0 
16.3 1.1 40 3 0.85 310 0.9 2.2 32.5 -0.5 1.2 
17.3 -1.3 10 -2 1.51 572 0.2 2.0 30.4 -0.4 -6.2 

AS041-B 
red leaf 

average 14.8 192 91 0.64 223 5.2 2.7 35.8 -1.1 2.2 
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d.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS224-A 
 

 
 
 
 
 
 

Line Hour A gs  gm
CO2 Ci/Ca Ci E  VPD leaf- Tleaf Tleaf-Tair  A:E  

7.1 11.8 159 40 0.68 295 2.7 1.7 31.8 -0.5 4.4 
9.1 21.3 218 139 0.46 154 5.3 2.5 35.1 -1.0 4.1 

10.2 25.3 229 202 0.39 127 6.3 2.9 36.8 -0.9 4.0 
11.5 30.9 287 275 0.36 113 9.0 3.3 39.1 -1.2 3.4 
13.1 12.2 115 72 0.49 172 3.5 3.1 36.4 -0.7 3.1 
14.3 9.6 91 73 0.39 133 2.7 3.0 35.4 -0.8 3.9 
15.5 4.7 110 18 0.74 262 2.6 2.5 34.2 -1.1 1.9 
17.1 0.8 51 2 0.90 330 1.1 2.1 31.9 -0.7 0.7 
18.0 -1.6 10 -3 1.69 642 0.2 2.0 30.4 -0.4 -8.3 

AS224-A 
red leaf 

average 14.5 156 104 0.59 212 4.2 2.7 35.1 -0.8 2.7 

 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ภาพที่ 12  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบผักโขม 4 สายพันธุ a) อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ  
                 b) คานําไหลปากใบ c) สัดสวนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบตอ 
                 คารบอนไดออกไซดในอากาศ d) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (คาเฉลี่ยจากการวดั 
                  2 ใบ) 
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ภาพที่ 13  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบผักโขม  4 สายพันธุ a) อัตราคายน้ํา b) แรงดึง 
                 คายน้ํา c) อุณหภูมใิบ d) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิอากาศ e)  
                 ประสิทธิภาพการใชน้ํา (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ) 
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3.3  ความสัมพันธระหวางพารามิเตอรตางๆ ของกระบวนการแลกเปลี่ยนแกสในรอบวัน 
 

3.3.1  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับปจจัยตางๆ  
  
             อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) ในรอบวันของใบผกัโขมถูกควบคุมดวยความ
เขมแสง ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) และคานาํไหลปากใบ (gs) โดยแสงเปนปจจยัที่มี
บทบาทชัดเจนที่สุด 
 
             ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับความเขมแสง (ภาพที่ 14a) 
แสดงวาอัตราสังเคราะหแสงของใบผักโขมแปรผันเชิงเสนตรงกับความเขมแสง คืออัตราสังเคราะห
แสงสุทธิเพิ่มสูงขึ้นตามความเขมแสงที่สูงขึ้น โดยผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีรูปแบบ
ความสัมพันธเปนเสนตรงจนถึง 1,500 μmolPPF m-2 s-1 แตอีก 3 สายพันธุ แสดงระดับความเขม
แสงอิ่มตัวที่ประมาณ 1,000 μmolPPF m-2 s-1 
 
             ความแตกตางของความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศกับเขมขน
ของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ca-Ci) เปนแรงขับเคลื่อนของกระบวนการ
สังเคราะหแสง คาที่เพิ่มขึ้นในชวงมากกวา 100 μmolCO2 mol-1 สงผลใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
สูงขึ้นดังภาพที่ 14b โดยที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) ในรอบวันไม
แตกตางกันมาก ดังนั้นความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดที่เกิดขึน้จงึมาจากการ
ลดลงของ Ci เนื่องจากเมื่อใบมีอัตราสังเคราะหสุทธิมากขึ้น คา Ci ลดลง และเมื่อ A ลดลงถึง 0 
μmolCO2 mol-1 คา Ci ที่เพิ่มขึ้นนั้นจะมาจากการปลดปลอยคารบอนไดออกไซดจากการหายใจในที่
มืดของเซลลในใบ (ภาพที่ 14c) สวนคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ที่คํานวณไดจะแสดง
วาปฏิกิริยาเชิงชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซดที่เพิ่มขึ้นตรงกับคา A ที่มีคาเพิ่มขึ้น (ภาพที่ 
14d ) 
 
             ความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ (ภาพที่ 
14e) พบวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาสูงขึ้นตามคานําไหลปากใบ
ที่เพิ่มขึ้น ทํานองเดียวกับความเขมแสง แตคาควบกันแนนนอยกวา ซ่ึงตรงกับความจริงวาขณะที่ gs 
เทากันคา A สูงกวาได เมื่อไดรับความเขมแสงที่สูงกวา 
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ภาพที่ 14  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิในรอบวันกับ a) ความเขมแสง b) ความ 
                 แตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น d) คานําไหล 
                 ปากใบ  
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3.3.2  ความสัมพันธระหวางอัตราคายน้ํากับปจจยัตางๆ  
 
             อัตราคายน้ําของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ เพิ่มสูงขึ้นอยางตอเนื่องตาม 
คานําไหลปากใบ (gs) ที่เพิ่มขึ้นจนเกือบเปนเสนตรงชัดเจน (ภาพที่ 15a) และสัมพันธกับคาแรงดึง
คายน้ํา (VPDleaf-air) ซ่ึงเปนแรงขับเคลื่อนของกระบวนการคายน้ํา โดยอัตราคายน้ํามีคาเพิ่มขึ้นเมื่อ
คาแรงดึงคายน้ําเพิ่มสูงขึ้น (จนถึง 3.3 kPa) แตความสัมพันธคอนขางกระจายตัว (ภาพที่ 15b)  
แสดงวาขณะที่วัด คาแรงดึงคายน้ําสูงเพยีงพอที่ทําใหเกิดการคายน้ํา อัตราคายน้ําแปรผันตาม 
คานําไหลปากใบที่เปนชองออกของไอน้ํา คานําไหลปากใบจึงเปนปจจยัจํากดักระบวนการคายน้ํา
ของใบผักโขมชัดเจน กลาวไดวาปากใบมีบทบาทมากกวาแรงขับเคลื่อนของอัตราคายน้ําของใบ 
ผักโขม 
 
            ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E) 
พบวาประสิทธิภาพการใชน้าํจะเพิ่มสูงขึ้นเรื่อย ๆ เมื่อคานําไหลปากใบเพิ่มขึ้น (ทําให A เพิ่มขึ้น) 
จนคานําไหลปากใบสูงประมาณ 100 mmolH2O m-2s-1 ประสิทธิภาพการใชน้ําของผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ จึงมคีาสูงถึงประมาณ 3-4 μmolCO2 mmol-1 H2O คอนขางคงที่อยางตอเนื่อง (ภาพที่ 15c) 
จึงกลาวไดวาผักโขมเปนพชืที่มีศักยภาพสูงในการเปดปากใบเพื่อรักษาประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ของใบใหสูงเสมอ  
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ภาพที่ 15  ความสัมพันธของอัตราคายน้ําในรอบวันกับ a) คานําไหลปากใบ b) คาแรงดึงคายน้ํา  
     c) ประสิทธิภาพการใชน้ํา  
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3.3.3  ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับปจจยัตางๆ  
 

                       ปจจัยที่มีบทบาทตอคานําไหลปากใบ (gs) ของผักโขม คือความเขมแสง 
(PPF) แรงดึงระเหยน้ํา (VPDleaf-air) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ (Ci) 
และอุณหภูมใิบ (Tleaf)  
 
                        คานําไหลปากใบของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สัมพันธเชิงเสนตรงกับความ
เขมแสงอยางชัดเจน แสดงวาความเขมแสงเปนปจจยัทีม่ีบทบาทตอการเปดปากใบของใบผักโขม 
เมื่อความเขมแสงเกือบถึง 1,000 μmolPPF m-2 s-1 ซ่ึงใกลเคียงกับความเขมแสงอิ่มตัวพบวา 
คานําไหลปากใบของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีคาคอนขางคงที่ (ภาพที่ 16a)  
 
                       คานําไหลปากใบสัมพันธแบบผกผันกับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci) (ภาพที่ 16b) โดยขณะที่คานําไหลปากใบสูง คา Ci  
ต่ํา ซ่ึงนาจะเปนเพราะคารบอนไดออกไซดตรงชองวางภายในใบถูกตรึงเขาสู Calvin cycle แตเมื่อ
คา Ci สูง 200-400 mmolCO2 m

-2 s-1 พบวาเปนชวงเดียวกบัที่คานําไหลปากใบลดต่ําลงมาก 
 
                       คานําไหลปากใบถูกจํากดัดวยคาแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ที่สูงกวา  5 kPa 
(ภาพที่ 16c) เนื่องจากเมื่อใบเผชิญกับสภาพอากาศที่แหงมาก ผักโขมจึงถูกชักนําใหปดปากใบแคบ
ลง นอกจากนีค้านําไหลปากใบยังสัมพันธโดยตรงกับอณุหภูมิใบดวย ซ่ึงจะกลาวถึงรายละเอียดใน
ขอ 3.3.4 
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ภาพที่ 16  ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับ a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) คาแรงดึงระเหยน้ํา  
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3.3.4  ผลของอุณหภูมิใบที่เพิ่มสูงขึ้นกับพารามิเตอรตางๆ ในกระบวนการ 
                       แลกเปลี่ยนแกส 

  
            ขณะที่อุณหภูมิใบของผักโขมเพิ่มสูงขึ้นในชวง 30-39C อัตราสังเคราะหแสง 
สุทธิ (A) คานําไหลปากใบ (gs) อัตราคายน้าํ (E) และคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ยังมี
คาเพิ่มสูงตาม (ภาพที่ 17a-17d) ในขณะที่พชื C3 จะทํางานไดดใีนชวงอณุหภูมิใบ 20-35C (Nobel, 
2005) ผักโขมสามารถเปดปากใบเพื่อแลกเปลี่ยนไอน้ําในกระบวนการคายน้ําและแลกเปลี่ยน
คารบอนไดออกไซดในกระบวนการสังเคราะหแสงไดด ีแมวาอณุหภูมใิบจะสูงถึง 39C ที่นาสนใจ
คือการที่คาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นเพิม่สูงขึ้นตามอุณหภูมิใบ (ภาพที่ 17b) บงบอกวาใน
สภาวะทีใ่บไดรับอุณหภูมิสูง อัตราการแพรคารบอนไดออกไซดจากผนังเมสโซฟลลจนถึง 
คลอโรพลาสตเกิดขึ้นไดเร็ว และแสดงวากระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเชิงชวีเคมีตรง
ปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่นไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมใิบที่สูงขึ้น อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่
เพิ่มขึ้นตามอณุหภูมิใบของผักโขมใหผลสอดคลองกับการศึกษาในพชื C4 คือขาวฟาง (Sorghum 
bicolor) ที่รายงานวาการเพิ่มสูงขึ้นของอุณหภูมใิบในชวง 18-38C เปนสาเหตุใหการเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนในกระบวนการใชแสงเกิดในอตัราสูงขึ้นและมีผลโดยตรงตอการเพิ่มขึ้นของอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (Loreto et al.,  1995) อีกสาเหตุหนึ่งที่ทําใหใบไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมิ
ใบที่สูงขึ้นคือกระบวนการคายน้ํา เนื่องจากเมื่ออุณหภูมใิบเพิ่มสูงขึ้น การคายน้ําเกิดในอัตราที่
สูงขึ้นดวย (ภาพที่ 17d) ซ่ึงทําใหใบสามารถถายเทความรอนไดมากจนอุณหภูมิใบมีระดับต่ํากวา
อุณหภูมิอากาศตลอดทั้งวัน (ภาพที่ 13d) ทั้งนี้เพราะการคายน้ําเปนกระบวนการทีน่ําความรอน
ภายในใบพืชมาใชเปนความรอนแฝงเพื่อเปลี่ยนน้ําเหลวเปนไอน้ําและแพรออกจากใบในรูปของ
การคายน้ํา จึงเปนผลใหความรอนที่ใบถูกถายเทไป (Nobel, 2005) นอกจากนี้ประสิทธิภาพการใช
น้ําของใบผักโขมมีคาสูงขึ้นตามอุณหภูมิใบเชนกัน จนถงึอุณหภูมิตั้งแต 35C ขึ้นไป ประสิทธิภาพ
การใชน้ําจึงมคีาคงที่ โดยมรีะดับอยูในชวงประมาณ 3-4 μmolCO2 mmol-1H2O อยางตอเนื่อง (ภาพ
ที่ 17e) การที่ผักโขมสามารถรักษาประสิทธิภาพการใชน้าํใหสูงอยูไดเปนอยางดี เพราะ
คารบอนไดออกไซดที่เขาสูใบของพืช C4 จะอยูในรูปของ HCO3

- ในสภาพของของเหลว ทําใหเกดิ
การสูญเสียคารบอนไดออกไซดโดยการแพรออกจากใบนอยมากเมื่อพชืเปดปากใบเพื่อคายน้ํา 
(Nobel, 2005) จึงไมจําเปนตองเปดปากใบกวางเพื่อเปดรับคารบอนไดออกไซด จึงลดอัตราการ
สูญเสียน้ําออกจากใบ (Taiz and Zeiger, 2006) แมอุณหภูมิใบของผักโขมจะสูงถึง 39C แตที่ยัง
สามารถดําเนินกระบวนการสังเคราะหแสงไดเปนอยางดี เปนลักษณะที่สอดคลองกับพืช C4 
โดยทั่วไปซึ่งสามารถสังเคราะหแสงไดดีทีอุ่ณหภูมิใบ 30-45C (Nobel, 2005)  
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ภาพที่ 17  ผลของอุณหภูมใิบผักโขม 4 สายพันธุ ตอ a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ b) ประสิทธิภาพ 
                 คารบอกซิเลชั่น c) คานําไหลปากใบ d) อัตราคายน้ํา และ e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา  
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4.  บทบาทของสีใบกับศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบผักโขม 
 
 จากการวัดคาสีของใบผักโขมดวยเครื่องอานคาสีระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอานคาสี
จากแสงที่สะทอนมาจากวัตถุ บงชี้ไดวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 มีคาสีอยูในทิศทาง
ของสีเขียว คือมีคา a* เปนลบอยูในชวง -5.3 ถึง -6.8 และ -3.2 ถึง -4.9 ตลอดชวงอายใุบ สวน 
ผักโขมสายพันธุ AS041-B และ AS224-A มีคาสีอยูในทศิทางของสีแดง โดยมีคาส ีa* เปนบวกอยู
ในชวง 3.2-6.9 และ 3.8-4.8 เมื่อเทียบกับแผนเทียบสีซ่ึงเปนสีดํามาตรฐานรหัส 202-Aของ R. H. S. 
colour chart ซ่ึงเปนสีที่สะทอนแสงต่ําที่สุด พบวาใบผักโขมที่มีใบสีเขียวมีคาความแตกตางของสี 
(ΔEab

*) อยูในชวง 10.7-21.5 ซ่ึงมากกวาใบสีแดงที่มีคาเพยีง 4.5-8.4 อยางชัดเจน (ตารางที่ 7) จึง
กลาวไดวาผักโขมใบสีเขียวนาจะมกีารสะทอนแสงออกมามากกวาใบสีแดง 
 

คลอโรฟลลเปนโมเลกุลที่ดูดกลืนแสงสีแดง แสงสีน้ําเงินมีพลังงานสูงกวาจะตอง
ปลดปลอยพลังงานสวนหนึง่ไปในรูปความรอนจนระดบัพลังงานลดลงเทากับแสงสีแดง 
คลอโรฟลลไมดูดกลืนแสงสีเขียวจึงสะทอนแสงสีเขียวออกมาสงผลใหตามนุษยเหน็ใบพืชทัว่ไปมี
สีเขียว (Taiz and Zeiger, 2006) จากการวดัคาดรรชนีความเขียวเพื่อคํานวณหาปริมาณคลอโรฟลล
ควบคูกับการวดัคาสีใบ พบวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 ซ่ึงมีคาสีใบอยูในทศิทางของ 
สีเขียว (-a*) และผักโขมสายพันธุ AS041-B และ AS224-A ซ่ึงมีคาสีอยูในทิศทางของสีแดง (+a*) 
มีปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและปริมาณคลอโรฟลลรวมใกลเคียงกัน (ภาพที่ 18a-18b) 
เมื่อเปรียบเทียบระหวางผกัโขมใบสีเขียวดวยกัน พบวาผักโขมสายพันธุ AS202 มีคาสีอยูในทิศทาง
ของสเีขียวมากกวาสายพันธุ AS220 แตมีปริมาณคลอโรฟลลนอยกวา สวนผักโขมใบสีแดง 
สายพันธุ AS224-A แมวาจะมีคลอโรฟลลเอใกลเคียงกับใบสีแดงสายพนัธุ AS041-B แตมีปริมาณ
คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมสูงกวา และคาสีในทศิทางสีแดง (+a*) ของสายพนัธุ AS041-B มี
คาในชวงกวางกวาสายพันธุ AS224-A (ตารางที่ 7) แสดงวาปริมาณคลอโรฟลลในใบผักโขมไม
สัมพันธกับคาสีของใบผักโขมโดยเฉพาะกบัผักโขมที่มีใบสีแดง 
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ตารางที่ 7  คาตางๆ ที่เกี่ยวของกับสีของใบผักโขม 4 สายพันธุ ที่ชวงอายุใบ  5- 17 วนั ไดแก  
                  คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b)  
                  คลอโรฟลลรวม (Total Chl) และคาสีตามระบบ L*a*b* color space เมื่อ L* คือคาความ 
                  สวาง a* และ b* คือคาสัมประสิทธิ์ของสี จะบงบอกถึงทิศทางของสี คือ หาก a* มีคา 
                  เปนบวกหมายถงึอยูในทิศทางของสีแดง a* มีคาเปนลบหมายถึงอยูในทศิของสีเขียว  
                  b* มีคาเปนบวกหมายถึงอยูในทิศทางของสีเหลือง และ b* มีคาเปนลบหมายถึงอยูใน 
                 ทิศทางของสีน้ําเงิน และ ΔEab

* คือความแตกตางของคาสีของใบผักโขมกบัสีอางอิง คือ 
                 สีดํา รหัส 202-A ของ R. H. S. colour chart (คาเฉลี่ยจากการวัด 4 จุด ของ 1 ใบ) 
 

 
 
 

  Chlorophyll content, g m-2 คาสีตามระบบ  
L*a*b* color space Line 

Leaf 
age 
day 

SPAD 
Index 

  Chl a Chl b Total Chl     L* a* b* ΔE*ab 

AS202 
green 
leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

35.6 
40.2 
41.4 
35.2 
33.4 

  0.27 
  0.32 
  0.33 
  0.27 
  0.25 

0.12 
0.14 
0.15 
0.12 
0.11 

0.38 
0.44 
0.46 
0.37 
0.35 

   36.6 
   37.2 
   34.1 
   32.8 
   36.0 

-6.7 
-5.9 
-6.0 
-5.3 
-6.8 

17.7 
13.9 
13.5 
12.1 
16.3 

21.5 
19.6 
17.2 
15.2 
20.4 

AS220 
green 
leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

43.4 
44.1 
45 

45.5 
44.3 

  0.35 
  0.35 
  0.36 
  0.37 
  0.35 

0.14 
0.15 
0.15 
0.15 
0.15 

0.49 
0.50 
0.51 
0.52 
0.50 

   33.2 
   33.8 
   36.3 
   29.0 
   31.4 

-4.8 
-4.9 
-4.9 
-3.2 
-4.2 

11.4 
13.4 
13.4 
10.4 
11.8 

15.0 
16.3 
18.3 
10.7 
13.6 

AS041-B 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

34.2 
36.4 
34.7 
36.6 
36.4 

  0.27 
  0.30 
  0.28 
  0.30 
  0.30 

0.10 
0.11 
0.10 
0.11 
0.11 

0.37 
0.41 
0.38 
0.41 
0.41 

   27.2 
   28.9 
   27.5 
   26.1 
   25.7 

3.2 
6.6 
6.9 
5.6 
5.2 

3.5 
3.6 
3.4 
3.3 
2.9 

5.5 
7.8 
6.8 
5.1 
4.8 

AS224-A 
red leaf 

5 
8 
10 
12 
17 

40.7 
46.7 
45.2 
46.2 
42.7 

  0.26 
  0.32 
  0.30 
  0.31 
  0.28 

0.14 
0.17 
0.16 
0.16 
0.15 

0.48 
0.59 
0.56 
0.58 
0.51 

   28.1 
   30.4 
   27.9 
   28.6 
   25.7 

4.8 
3.8 
4.4 
4.4 
4.3 

4.6 
4.2 
3.1 
2.7 
2.9 

6.2 
8.4 
6.4 
7.1 
4.5 

Black         22.1 3.3 -5.4  
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ภาพที่ 18  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
                 เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับปริมาณ 
                 คลอโรฟลล ไดแก คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม  
                 (Total Chl) ของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 และผักโขมใบสีแดง 
                 สายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
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อยางไรก็ดี สีของใบสัมพันธกับลักษณะการสะทอนแสง (reflection) ของใบผักโขม โดย
ผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 มีคาสีใบในทิศทางของสีเขียว (-a*) เพราะสะทอนแสงสูงสุด
ในชวงแสงสีเขียวที่ความยาวคลื่นประมาณ 550 nm สวนใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ  
AS224-A มีสีใบในทิศทางของสีแดง (+a*) เนื่องจากสะทอนแสงสูงสุดในชวงแสงสแีดงที่ความ
ยาวคล่ืนประมาณ 600-625 nm (ภาพที่ 19a) ลักษณะของแถบการสองผานแสง (transmission) มี
แนวโนมเดยีวกันกับแถบการสะทอนแสง (ภาพที่ 19b) อยางไรก็ตามแมวาผักโขมใบสีเขียวและ 
สีแดงสะทอนและสองผานแสงออกมาในชวงความยาวคลื่นที่แตกตางกัน แตในชวงคลื่นที่
คลอโรฟลลเอและบีดูดกลืนแสงสูงมาก คือชวงความยาวคลื่นสีน้ําเงินประมาณ 460 nm และคลื่น 
สีแดง 680 nm (Mc Donald, 2003) พบวาการสะทอนและสองผานแสงของใบในชวงดังกลาวมีคา
ต่ําและแตกตางกันนอยมาก นอกจากนี้พบวาผักโขมใบสเีขียวมกีารสะทอนแสงสูงกวาใบสีแดง
สอดคลองกับคา ΔEab

* ที่เทียบกับแผนมาตรฐานสีดําซึ่งบงบอกวาใบสีเขียวนาจะมกีารสะทอนแสง
มากกวาใบสีแดง 
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ภาพที่ 19  a) สเปกตรัมการสะทอนแสง และ b) สเปกตรมัการสองผานของแสง ของผักโขม 
                 ใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 กับผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ  
                  AS224-A ขณะใบพัฒนาเต็มทีท่ี่อายุ 8-10 วัน จํานวน 2 ใบ ใบละ 1 จุด 
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จากการสกัดและวัดการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานนิซึ่งเปนรงควตัถุที่มีรายงานวา
สงผลใหใบพชืมีสีแดง ตามวิธีของ Murry and Hackett (1991) พบวาผักโขมสายพันธุ AS041-B 
และ AS224-A ที่มีคาสีในทิศทางของสีแดง (+a*) มีการดดูกลืนแสง (absorbance) ในชวงคลื่นที่
จําเพาะกับแอนโทไซยานินสูงกวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 ที่มีคาสีในทิศทางของ 
สีเขียว (-a*) ประมาณ 10 เทา (ภาพที ่20)โดยคาการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินของสายพันธุ 
AS041-B สัมพันธกับคาสีในทิศทางสีแดงชัดเจน ดังนัน้แอนโทไซยานินจึงมีบทบาทสําคัญตอคาสี
ในทิศทางของสีแดงของใบผกัโขม  

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 

ภาพที่ 20  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
      เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทิศทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับคาการดูดกลืน 
                  แสงของแอนโทไซยานินของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 กับผักโขม 
                  ใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A (ใบอายุ 8-10 วนั จํานวน 4 ใบ ใบละ 2 จุด) 
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จากความสัมพนัธระหวางคา a* กับพารามิเตอรตางๆ ของกระบวนการสงัเคราะหแสง 
ไดแก อัตราสังเคราะหรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ใน
สภาพไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) 
พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 มีคาพารามิเตอรเหลานี้สูงเมื่อใบมีคา a* ใน
ทิศทางของสีเขียวลดลง สวนผักโขมที่มีคาสีในทิศทางของสีแดง คา Pm, ΦPSII2000 และ ETRmax มี
คาใกลเคียงกนั ไมผันแปรตามคา a* (ภาพที่ 21a-21c) อีกทั้งปริมาณอิเล็กตรอนที่สรางขึ้นใน
กระบวนการใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนุภาคโฟตอนตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึง
ได (dETR /dA) มีคาไมแยกกันชดัเจนระหวางผักโขมทีม่ีใบสีเขียวและสีแดง (ภาพที่ 21d) แสดงวา
การใชพลังงานแสงเพื่อการสังเคราะหแสงในเชิงอนภุาคของใบผักโขมสีเขียวและสีแดงไมแตกตาง
กัน ดังนัน้สีใบจึงไมมีบทบาทตอกระบวนการสังเคราะหแสงของใบผักโขม (ตารางที่ 3a-3b) 
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ภาพที่ 21  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
      เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทิศทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับ a) อัตรา 
                  สังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดรับ 
                  แสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ และ  
                  d) ปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอนที่สรางขึ้นในกระบวน 
                  การใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนภุาคโฟตอน  (คาที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง) 
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สรุป  
 

ผักโขม (Amaranthus tricolor) เปนพืชใบเลี้ยงคูที่มีกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด
แบบ C4 มีจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) เขาใกลศูนย คาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) 
สูง มีอัตราสังเคราะหแสงสูงสุด (Pm) ตามศกัยภาพเทากับ 49-66 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบพัฒนา
เต็มที่ที่อายุใบ 8-10 วัน ซ่ึงสงูกวาพืช C3 และ CAM โดยผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มี
ศักยภาพการสงัเคราะหแสงโดดเดนกวาสายพันธุอ่ืน ขณะที่ใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีคาต่ําสุด 
เนื่องจากใบสูญเสียคลอโรฟลลเร็ว การแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันภายใตสภาพอากาศจริงของใบ 
ผักโขม แสดงวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) มีคาต่ํากวาอัตราสังเคราะหสุทธิ (A2000) ที่ความเขม
แสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) เนื่องจากการ
แลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผักโขมถูกควบคุมดวยความเขมแสงซึ่งมีผลชักนําการเปดของ
ปากใบ ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นและ 
คานําไหลปากใบ ผักโขมเปนพืช C4 ที่มีอัตราของกระบวนการแลกเปลี่ยนแกสเกิดขึน้รวดเรว็ 
ดังนั้นปจจัยทีม่ีบทบาทสําคัญจึงเปนคานําไหลปากใบ ปรากฏการณทีน่าสนใจคืออัตราแลกเปลี่ยน
แกสไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมิใบทีสู่งถึง 39C โดยใบสามารถคายน้ําในอัตราสูง ทําให
อุณหภูมิใบต่ํากวาอณุหภูมิอากาศตลอดทั้งวัน ทั้งนี้ไมวาใบผักโขมจะปรากฏสีเขียวหรือสีแดง  
การใชพลังงานแสงในเชิงอนุภาคของกระบวนสังเคราะหแสงไมแตกตางกัน 
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