
 

  

  

ใบรับรองวิทยานิพนธ 
บัณฑิตวิทยาลัย  มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตร 

   

ปริญญา 
   

สาขา  ภาควชิา 
  

เร่ือง ศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบผักโขม 
  
 Leaf Photosynthetic Potential of Amaranth (Amaranthus tricolor) 
  
  
  
  
  

นามผูวิจัย นางสาวรุงนภา  แกวทองราช 

ไดพิจารณาเหน็ชอบโดย  

อาจารยท่ีปรึกษาวิทยานิพนธหลัก  

 (  ) 
ประธานสาขาวิชา  

 (  ) 
  

  
 บัณฑิตวิทยาลัย  มหาวิทยาลัยเกษตรศาสตรรับรองแลว 

  

 (  ) 
 คณบดีบัณฑติวิทยาลัย 

 วันท่ี  เดือน  พ.ศ.   

 

วิทยาศาสตรมหาบัณฑิต (เทคโนโลยีชีวภาพเกษตร) 

เทคโนโลยีชีวภาพเกษตร โครงการสหวิทยาการระดับบัณฑิตศึกษา 

 ศาสตราจารยสุนทรี  ยิ่งชัชวาลย, Ph.D. 

 

รองศาสตราจารยพงศเทพ  อัครธนกุล, Ph.D. 

รองศาสตราจารยกัญจนา  ธีระกุล, D.Agr. 



 

วิทยานิพนธ 
 

เร่ือง 
 

ศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบผักโขม 
 

Leaf Photosynthetic Potential of Amaranth (Amaranthus tricolor) 
 
 
 
 
 
 
 
 

โดย 
 

นางสาวรุงนภา  แกวทองราช 
 
 
 
 
 
 
 
 

เสนอ 
 

บัณฑิตวิทยาลยั  มหาวิทยาลยัเกษตรศาสตร 
เพื่อความสมบรูณแหงปริญญาวิทยาศาสตรมหาบัณฑิต (เทคโนโลยีชีวภาพเกษตร) 

พ.ศ. 2552     



 �������  	ก�������  2552: ��ก����ก������������	������� �ก!�"  #�$%%� 
�$�����&�"����'($& (��!�!*�+�+�����ก,&�) ������!�!*�+�+�����ก,&�  
!���ก�����$��ก����.����'($&�/ก,� ��0����+1#�/ก,��$���$��2��*�ก: 
���&��0��������+  �$1������*��, Ph.D.  89 ����  

 
 

�/ก,���ก����ก������������	������� �ก!�"��:1������;�����"<*����:����*+=���<�+1"+
ก��&�/��������>.��ก>?.�	�� C4 !.���.����&������&��	�� #���$2$���ก�����	�����
����	����� #�$"�'�*�!�BC**� 	*�ก��&������&���������>.��ก>?.���� �ก!�"�� 
�+��+�� 2 ������2�� �:� AS202 	*�  AS220 ก�� �ก!�"���+	.� 2 ������2�� �:� AS041-B 	*� 
AS224-A ��ก0�ก�+=>.���.ก��	*ก�#*+1��	กJ�����������:1�#���"$�������������ก��&��
��&��ก��	*ก�#*+1��	กJ������ �ก!�"  

 
  �ก!�"�=� 4 ������2�� "+��&������������	����"�<���. (Pm) �<����ก�� 49-66 µmolCO2 

m-2s-1 �'������� 8-10 ��� 	*�"+0�.���"���"	���$1"&���<�Q/� 1,000 µmolPPF m-2 s-1 ��&��
��*:1�������$�*Sก&����<���.�=����� (ETRmax) "+��������� 181-212 µmolE m

-2 s-1 "+����Y�>�*
#�ก���<���. (gs2000) 386-559 mmolH2O m

-2 s-1  �ก!�""+0�.�.����������>.��ก>?.� (Γ) ����
�ก*��<��� �:�"+�����+�� 0-2 µmolCO2 mol

-1 	*�"+���#���$2$���������ก?$�*��1� (gm
CO2) �<�Q/� 

475-577 mmolCO2 m
-2s-1 �=�������#�$"�'�$�*Sก&���&����/1�������������>.��ก>?.�+1&�/�>.�

&1Y���<�+1 3.3 ^ 4.1 molCO2mol
-1 E  *ก����.�������������&������������	����2$ (A) "+���&1Y�ก���

Pm #��"�' 40% #`00��+1"+����Y���%&��ก�����ก��	*ก�#*+1��	กJ������ �:�����Y�>�*
#�ก�� #���.S�+1������0�:���'��<"$���<�Q/� 39C >"���� *ก���&����&��ก���#*+1��	กJ�	*�
#���$2$���������ก?$�*��1� �=��+=�������&������=Y�+1�<�Y������"+��'��<"$&1Y�ก�����ก��&*�.
�=���� ��ก0�ก�+=���������+��>"�"+���&����ก����ก������������	����� �ก!�" ��:1��0�ก 
�������"$�&���+1�ก+1������"+�����<�����.���ก*���+��ก���� �ก!�"���+��+��	*��+	.�  

     /  /  
     *��":��:1��$�$&  *��":��:1���0����+1#�/ก,��$���$��2��*�ก   

 



 Rungnapa  Kaewthongrach  2009: Leaf Photosynthetic Potential of Amaranth 

(Amaranthus tricolor).  Master of Science (Agricultural Biotechnology), Major Field: 

Agricultural Biotechnology, Interdisciplinary Graduate Program.  Thesis Advisor: 

Professor Suntaree  Yingjajaval, Ph.D.  89 pages. 

 

 

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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สมการเสนตรวจเทยีบระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณ
คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl) 
(หนวย g m-2) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
คานําไหลปากใบ (gs2000) ที่ความเขมแสงสงูสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงสงูสุด (A2000) และพารามิเตอรจาก
เสนตอบสนองตอแสงของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ ตามอายุใบ ไดแก อัตรา
สังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสง (α), จุดชดเชยแสง 
(Ic), ความเขมแสงอิ่มตัว (Is), คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (θ) และอัตรา
หายใจในที่มืด (Rd) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
 คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) 
ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ที่ความเขมแสง
สูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนที่ความเขมแสง
สูงสุด (ETR2000) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ปริมาณ
คารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) และ
ปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดของ
ใบผักโขมที่ชวงอายใุบ 5-17 วัน 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) 
ตามอายุใบของใบผักโขม ขณะที่อุณหภูมใิบ (Tleaf) เทากบั 30C 
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สภาพอากาศทีใ่บผักโขมสัมผัสไดแก ความเขมแสง ปริมาณ
คารบอนไดออกไซดในอากาศ (CO2 air) ความชื้นสัมพัทธ (RH) และแรงดึง
ระเหยน้ํา (VPDair) ในวนัที่ 14 กรกฏาคม 2550 (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
b.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
ผลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่เวลาตางๆ (เวลาแสดงเปนทศนิยม) ในรอบ
วัน ไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A, μmolCO2 m

-2 s-1) คานําไหลปากใบ 
(gs, mmolH2O m-2 s-1) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2, mmolCO2 m
-2 s-1) 

สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบตอใน
อากาศ (Ci/Ca) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ 
(Ci, μmolCO2 mol-1) อัตราคายน้ํา (E, mmolH2O m-2 s-1) คาแรงดึงคายน้ํา 
(VPDleaf-air, kPa) อุณหภูมิใบ (Tleaf, C) ความแตกตางของอณุหภูมิใบกับ
อุณหภูมิอากาศ (Tleaf-Tair, C) และประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E, μmolCO2 

mmol-1H2O) (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
a.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202  
b.  ผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 
c.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B  
d.  ผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS224-A 
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คาตางๆ ที่เกี่ยวของกับสีของใบผักโขม 4 สายพันธุ ที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน 
ไดแก คาดรรชนีความเขยีว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลไดแก 
คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) คลอโรฟลลรวม (Total Chl) และ
คาสีตามระบบ L*a*b* color space เมื่อ L* คือคาความสวาง a* และ b* คือคา
สัมประสิทธิ์ของสี จะบงบอกถึงทิศทางของสี คือ หาก a* มีคาเปนบวก
หมายถงึอยูในทิศทางของสีแดง a* มีคาเปนลบหมายถึงอยูในทิศทางของสี
เขียว b* มีคาเปนบวกหมายถึงอยูในทิศทางของสีเหลือง และ b* มีคาเปนลบ
หมายถึงอยูในทิศทางของสีน้ําเงิน และ ΔEab

* คือความแตกตางของคาสีของ
ใบผักโขมกับสีอางอิง คือสีดํา รหัส 202-A ของ R. H. S. colour chart (คาเฉลี่ย
จากการวัด 4 จุด ของ 1 ใบ) 
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ความสัมพันธระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณคลอโรฟลล
เอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl) ของผักโขมใบ 
สีเขียวสายพนัธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B และ 
d) AS224-A 
การพัฒนาการของผักโขมตามอายุใบ  a) ความกวาง b) ความยาว c) คาดรรชนี
ความเขียว d) ปริมาณคลอโรฟลลรวม e) คลอโรฟลลเอ f) คลอโรฟลลบี g) 
สัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบี (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับ a) ความกวาง b) ความยาว ของใบ
ผักโขมตามอายุใบ (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ) 
เสนตอบสนองตอแสงที่อายใุบ 5 ชวง ของผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียว 
สายพันธุ a) AS202 b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
พารามิเตอรของการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมที่อายุใบตางๆ a) 
อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสง c) ความเขมแสงอิ่มตัว 
d) จุดชดเชยแสง e) คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ f) อัตราหายใจในที่มืด และ 
g) คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1)  
พัฒนาการของกระบวนการใชแสงของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วนั ไดแก  a) 
ปริมาณคลอโรฟลลเอ b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองที่ความเขม
แสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ 
d) ปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได 
ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสง
สองในสภาพไดรับแสง (ΦPSII) ของใบผักโขม 4 สายพนัธุ ไดแก ใบสีเขียวสาย
พันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนของใบผักโขม 
4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขยีวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสแีดง 
สายพันธุ c) AS041-B d) AS224-A 
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(6) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
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ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสทุธิของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน 
กับ a) คานําไหลปากใบ b) ความแตกตางของความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดในอากาศกับชองวางภายในใบ c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน 
และความสัมพันธของ d) ปริมาณคลอโรฟลลเอกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่
ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) 
ความสัมพันธระหวางอายุใบของผักโขมกับ a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
และ b) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น ของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
สภาพอากาศทีใ่บผักโขมไดรับในรอบวัน a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
คารบอนไดออกไซดในอากาศ c) อุณหภูมอิากาศ d) ความชื้นสัมพัทธ  
e) แรงดึงระเหยน้ํา (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ)   
อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 4 สายพนัธุ a) อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิ b) คานําไหลปากใบ c) สัดสวนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของ
ใบตอคารบอนไดออกไซดในอากาศ d) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (คาเฉลี่ย
จากการวัด 2 ใบ) 
อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 4 สายพนัธุ a) อัตราคายน้ํา   
b) แรงดึงคายน้ํา c) อุณหภูมใิบ d) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิ
อากาศ e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสทุธิในรอบวันกับ a) ความเขมแสง 
 b) ความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขน
ของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
d) คานําไหลปากใบ  
ความสัมพันธของคายน้ําในรอบวันกับ a) คานําไหลปากใบ b) แรงดึงคายน้ํา  
c) ประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกบั a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) คาแรงดึงระเหยน้ํา 
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(7) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
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ผลของอุณหภมูิใบผักโขม 4 สายพันธุ ตอ a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ  
b) คานําไหลปากใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น d) อัตราคายน้ํา  
e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขียวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับ
ปริมาณคลอโรฟลล ไดแก คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และ
คลอโรฟลลรวม (Total Chl) ของผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 
และผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
a) สเปกตรัมการสะทอนแสง และ b) สเปกตรัมการสองผานของแสง ของใบ 
ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 กับผักโขมใบสีแดงสายพันธุ 
AS041-B และ AS224-A ขณะใบพัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน จํานวน 2 ใบ ใบละ 
 1 จุด 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขยีวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับคา
การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ 
AS220 กับผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ AS224-A (ใบอายุ 8-10 วัน 
จํานวน 4 ใบ ใบละ 2 จุด) 
ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทศิทางของ 
สีเขียวเมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมือ่คาเปนบวก (+a*) กับ  
a) อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง
ในสภาพไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน
สูงสุดทั้งระบบ และ d) ปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวย
อิเล็กตรอนที่สรางขึ้นในกระบวนการใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนุภาค 
โฟตอน (คาที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง) 
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(8)  
คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ 

  
A = อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ/ อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ          

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

A:E  = ประสิทธิภาพการใชน้ํา (water use efficiency, μmolCO2 mmol-1H2O) 
+a* = คาสีอยูในทิศทางของสีแดง ( +a* is the red direction)  

 -a* = คาสีอยูในทิศทางของสีเขียว (-a* is the green direction)   

+b* = คาสีอยูในทิศทางของสีเหลือง (+b* is the yellow direction)   
  -b* = คาสีอยูในทิศทางของสีน้ําเงิน (+b* is the blue direction)   

Ca = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ (air CO2  
     concentration, μmolCO2 mol-1air) 

Ci  = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ   
   (intercellular CO2 concentration, μmolCO2 mol-1 air) 
Ci/Ca  = สัดสวนของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ 
   ตอความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ   
   (ratio of intercellular to air CO2 concentration, fraction) 
Chl a = ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chlorophyll a content, g m-2)    
Chl b = ปริมาณคลอโรฟลลบี (Chlorophyll b content, g m-2)    
Chl a:b = สัดสวนของคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบี   

    (ratio of Chlorophyll a content to Chlorophyll b content, fraction) 
E  = อัตราคายน้ํา (transpiration rate, mmolH2O m-2 s-1)     
ETR2000 = อัตราเคลื่อนยายอิเล็คตรอนที่ความเขมแสงสูงสุด 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 = อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (the maximum rate of linear  
   whole-chain electron transport rate, μmolE m-2 s-1)  
f = สัดสวนของแสงที่เขาสูระบบแสงสองเทียบกับระบบแสงหนึ่ง  

   (approximate fraction of absorbed light directed to PSII) 
F0 = คาฟลูออเรสเซ็นตต่ําสุดที่วดัได (minimum fluorescence yield)  
Fm = คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดที่วดัได (maximum total fluorescence yield)  



 

(9)   

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 
 

Fm’ = คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดของใบขณะเครื่องปลอยความเขมแสงสูงมาก  
   (maximum fluorescence during a saturating light flash) 
Fs = คาฟลูออเรสเซ็นตขณะใบไดรับความเขมแสงต่ํา  
    (steady state fluorescence) 
gm

CO2  = ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น/คานําไหลคารบอนไดออกไซด  
   ผานเมสโซฟลล (carboxylation efficiency/mesophyll conductance,  
   mmolCO2 m

-2 s-1) 

gs  = คานําไหลปากใบ (stomatal conductance, mmolH2O m-2 s-1)  
 gt  = คานําไหลรวม (total stomatal conductance, mmolH2O m-2 s-1)  
 gs, 2000 =  คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด 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  = คาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation, μmolPPF m-2 s-1)   

L* = ความสวาง (lightness)       
PPF = ความเขมแสงในชวงคลื่นทีพ่ืชใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 

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

    μmolCO2 m
-2 s-1)   

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

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

Total Chl   = ปริมาณคลอโรฟลลรวม (Total chlorophyll content, g m-2)  
 VPDleaf-air    =  แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure deficit, kPa)  

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

    molCO2 mol-1 PPF)   



 

(10)  
คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 

 
αleaf = คาสัมประสิทธิ์การดูดกลืนแสงของใบ (fraction of  incident light  

    absorbed by leaf) 
ΦPSII = ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง  

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

(maximum light quantum yield of PSII, molE mol-1PPF) 
θ = คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor, fraction)  
Γ = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation, μmolCO2 mol-1air) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



ศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม 
 

Leaf Photosynthetic Potential of Amaranth (Amaranthus tricolor) 
 

คํานํา 
 

 ผักโขม (Amaranthus sp.) เปนพืชวงศ Amaranthaceae (เต็ม, 2544) ที่มีการ
เพาะปลูกมากวา 7,000 ป โดยชนเผามายาซึง่เปนชนเผาดั้งเดิมในแถบอเมริกา (Marjorie Barrick 
Museum, 2007) การนําผักโขมมาใชประโยชนมีหลายรูปแบบ สําหรับในแงบริโภคมี 2 ลักษณะ  
คือแบบเมล็ดและแบบผัก ใบผักโขมมีคุณคาทางโภชนาการสูง เนื่องจากอุดมดวยโปรตีนโดยเฉพาะ
กรดอะมิโนจําเปนไลซีน และแรธาตุหลายชนิด ไดแก โพแทสเซียม เหล็ก สังกะสี แมกกานีส และ
ยังมีวติามนิซีและวิตามินเอในรูป β-carotene ปริมาณสูง (Nieto et al., 1994)  จึงเปนพชืที่ไดรับ 
การสงเสริมใหปลูกและบรโิภคเปนผักเพือ่เปนแหลงอาหารโปรตีนและลดการเกิดอาการตาบอด 
ในเดก็เนื่องจากการขาดวิตามินในประเทศยากจน โดยผักโขมชนิด Amaranthus tricolor เปนพนัธุที่
นิยมนํามาบริโภคเปนผักในแถบเอเชียตะวนัออกเฉียงใตมากวา 2,000 ป (Lin and Ehleringer,1983) 
นอกจากนี้ผักโขมชนิดที่มีใบสีแดงก็นยิมใชเปนไมประดับตกแตงสวนและใชเปนสยีอมอีกดวย 
(Myers, 2002) 

 
              นอกจากผักโขมเปนที่สนใจในเชงิโภชนาการ ยงัเปนพืชที่มีลักษณะเดนทาง

สรีรวิทยาดวย เนื่องจากเปนหนึ่งในพืชใบเลี้ยงคูไมกี่ชนดิในธรรมชาตทิี่มีรายงานวามีการตรึง
คารบอนไดออกไซดแบบ C4 (McCormac, 1997, Willis, 1973) โดยเพิ่มสัดสวนของ
คารบอนไดออกไซดตอออกซิเจน (CO2:O2 ratio) ใหสูงขึ้น ขณะทําปฏิกิริยากับเอนไซม  ribulose-
1,5-bis-phosphate carboxylase oxygenase (Rubisco) ตรงปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่น (carboxylation) 
ในวัฏจกัรเคลวิน (Calvin cycle) เพื่อลดการหายใจเชิงแสง (photorespiration) ซ่ึงเกิดขึน้เมื่อ
ออกซิเจนแขงขันกับคารบอนไดออกไซดเพื่อเขาจับกับเอนไซม  Rubisco เปนผลใหพืช C4 มี 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation)  ต่ํากวาพืช C3 แตในกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซดแบบ C4 ตองการพลังงาน ATP สวนหนึ่งสําหรับสราง phosphoenolpyruvate 
(PEP) และตองการ nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADPH) เพื่อการ 
decarboxylation ในกลไกเพิม่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด ซ่ึงลวนสรางมาจากพลังงาน
แสงในกระบวนการใชแสง (photochemical)  ดังนัน้พืช C4 จึงมีจุดอิ่มตัวของความเขมแสง (light 
saturation) สูง และเมื่อไมมกีารหายใจเชิงแสงซึ่งเพิ่มสูงขึ้นตามคาสัมประสิทธิ์อุณหภูมิ พืช C4 จึงมี



อัตราสังเคราะหแสงสูงได แมใบมีอุณหภูมสูิงหรือประสบสภาวะแหงแลง เนื่องจากไมจําเปนตอง
เปดปากใบกวางเพื่อตรึงคารบอนไดออกไซด (Taiz and Zeiger, 2006) ทั้งยังเปลี่ยน 
คารบอนไดออกไซดที่เขาสูใบเปน HCO3

- ซ่ึงอยูในรูปของเหลว ทําใหลดการแพรของ
คารบอนไดออกไซดออกจากใบในรูปของแกส จึงเปนผลใหพืช C4 มีประสิทธิภาพการใชน้ําสูง 
(Nobel, 2005) การศึกษาศกัยภาพการสังเคราะหแสงของผักโขมโดยใชใบผักโขมสีเขียวและสีแดง
จะเปนการสรางฐานขอมูลเพื่อความเขาใจกระบวนการสงัเคราะหแสงของพืช C4 ใบเลี้ยงคู โดยทํา
ควบคูกับการศึกษาการแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันเพื่อใหเขาใจอิทธิพลของสภาพอากาศตออัตรา
แลกเปลี่ยนแกสและคานําไหลปากใบ นอกจากนีย้ังทําใหทราบบทบาทของสีใบตอกระบวนการ
สังเคราะหแสงของใบผักโขมดวย
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วัตถุประสงค 
 

ศึกษาศักยภาพการสังเคราะหแสงโดยวดัเสนตอบสนองตอแสง ประสิทธิภาพการใชแสง
ของระบบแสงสอง ปริมาณคลอโรฟลล จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และศกึษาอตัราแลกเปลี่ยน
แกสในรอบวนัเพื่อความเขาใจกระบวนการสังเคราะหแสงของใบผักโขมซึ่งเปนพืช C4 ใบเลี้ยงคู 
นอกจากนี้ยังศกึษาเบื้องตนถึงสีใบตอกระบวนการใชแสงของใบผักโขม 
 



การตรวจเอกสาร 
 
 ผักโขม (Amaranth) เปนพืชที่ปรากฏกระจดักระจายอยางกวางขวางในเขตรอน เขตรอน
ช้ืนและบริเวณเขตอบอุนของโลก ซ่ึงมีอยูประมาณ 50 ชนิด (Willis, 1973) จัดเปนผักพื้นบานที ่
ชาวชนบทของประเทศไทยรูจักเปนอยางดี  เนื่องจากเปนพืชที่แพรพนัธุและเจริญเติบโตไดเองตาม
ธรรมชาติ หาไดงายในทองถ่ิน จึงนยิมนําใบมาบริโภคในรูปแบบของผัก (ปทมา, 2530) โดย 
สายพันธุที่นิยมบริโภคมากที่สุดในแถบเอเชียตะวันออกเฉียงใต คือ Amaranthus tricolor (Lin and 
Ehleringer, 1983) ซ่ึงเรียกวาผักโขมหรือผักโขมจีน กลาวไดวาเปนพืชที่มีความนาสนใจอยางยิ่งใน
แงสรีรวิทยา เนื่องจาก Ehleringer et al.(1997) และ National Research Council (1984) รายงานวา
พืชสกุล Amaranthus เปนพืชที่มีกระบวนการแบบ C4 แทบทั้งสิ้น ซ่ึงเปนวิถีการสังเคราะหแสงที่
พบไดยากในพืชใบเลี้ยงคู 
 

ลักษณะทางพฤกษศาสตร 
 

ผักโขมเปนพชืมีดอก (Class: Angiospermae) ใบเลี้ยงคู (subclass: Dicotyledonae) ในวงศ 
Amaranthaceae สกุล Amaranthus (เต็ม, 2544; Ehleringer et al., 1997) มีลักษณะหลากหลาย คือ
เปนไมเล้ือยหรือลําตนตั้งตรง มีการแตกกิ่งและไมแตกกิ่ง ใบและลําตนมีทั้งสีแดงและสีเขียว สวน
เมล็ดมีตั้งแตสีดําจนถึงสีขาว (National Research Council. 1984) โดยผักโขมชนิด A. tricolor 
จัดเปนพืชปเดยีว ลําตนตั้งตรง สูง 1.5 เมตร ขึ้นไป  มีรูปรางใบแบบ elliptical, laceolate หรือ 
broad-ovate สีใบเปนสีเขียวเขม สีเขียวออน หรือสีแดง กลุมของดอกยอยเปนรูปทรงกลม มีชอดอก
หลายลักษณะ ดอกมี 3 กลีบดอก เปลือกหุมเมล็ดมีลักษณะคลายหมวกจะแตกออกเมื่อผลแก เมล็ดมี
สีดํา (Grubben, 1993) นอกจากนี้ Mc Cormac et al. (1997) พบวาผักโขมชนิดนี้บางสายพันธุเกดิ
การเปลี่ยนสีใบจากสีเขียวทัง้ใบเปนใบสามสี โดยเปลี่ยนสีบริเวณกลางใบเปนสีเหลือง และโคนใบ
เปนสีแดงเมื่อใกลระยะออกดอก 
 

ผักโขมเปนพชือยูในวงศ Amaranthaceae ซ่ึงเปนวงศที่มรูีปแบบการตรึง
คารบอนไดออกไซดทั้งแบบ C3, C3-C4 intermediate และแบบ C4 (Rajendrudu, 1986) แตจาก
รายงานทางสรีรวิทยา ชีวเคมีและลักษณะทางกายภาพพบวาพืชสกุล Amaranthus เปนพืช C4 แทบ
ทั้งสิ้น (Ehleringer and Pearcy, 1983, Hatch, 1971, Sage et al., 2007) เนื่องจากโครงสรางใบมี 
Kranz anatomy คือมี mesophyll cell ลอมรอบ bundle sheath cell และพบชอง plasmodesmata  
เชื่อมตอระหวางเซลลทั้งสอง อีกทั้งปรากฏมีเอนไซมที่เรงปฏิกิริยาสราง phosphoenolpyruvate 



(PEP) คือ phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) และ Pyruvate phosphate dikinase (PPDK) 
และยังมีเอนไซม NAD-malic enzyme (NAD-ME) อีกดวย ดงันั้นผักโขมจึงจัดเปนพชื C4 แบบ 
NAD-ME (Fisher and Evert, 1982; Selinioti et al, 1986; Ueno,2001) โดย A. tricolor ก็มีรายงานวา
พบสวนของ Kranz anatomy ชัดเจน (Hong et al., 2005)  

 
กระบวนการสังเคราะหแสงของพชื C4 

 
กระบวนการสงัเคราะหแสงของพืชเปนกระบวนการตอเนื่องระหวางกระบวนการใชแสง

กับกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเชิงชีวเคมี ในสวนของกระบวนการใชแสงพลังงานแสง
ถูกนํามาสรางพลังงานเคมีในรูปของ adenosine triphosphate (ATP) และสราง reducing agent ใน
รูป nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADPH) สําหรับใชในกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซด (carboxylation) เพื่อเปล่ียนคารบอนไดออกไซดเปนสารประกอบคารบอน
จําพวกน้ําตาลที่พืชสามารถนําไปใชประโยชนได กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดของพืช
โดยทั่วไปมี 3 วิถีหลัก ไดแก แบบ C3 แบบ C4 และ crassulacean acid metabolism (CAM) (Taiz 
and Zeiger, 2006) โดยการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4 วิวัฒนาการมาจากพืช C3 ดั้งเดิมซึ่ง
คาดวานาจะกาํเนิดขึ้นชวงปลายยุค Oligocene ถึงตอนตนของยุค Miocene เมื่อประมาณ 24 ลานป
กอน เนื่องจากเปนชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศคอนขางต่ําและแปรปรวน 
แตยังไมมหีลักฐานสนับสนนุแนชัด อยางไรก็ตาม จากการคนพบหลักฐาน คือซากฟอสซิล (fossil) 
ของหญา ที่มี Kranz anatomy เปนองคประกอบ ทําใหทราบแนชัดวาพชื C4 มีอยูจริงในชวงกลาง
ของยุค Miocene เมื่อประมาณ 12-14 ลานปกอน ซ่ึงเปนยุคที่คารบอนไดออกไซดในบรรยากาศมี
ความเขมขนต่าํสุดเพียง 180 ppm พืช C3 เกิดสภาวะเครยีดจากการหายใจเชิงแสง (photorespiration 
stresses) (Kürschner et al., 2008; Pagani et al., 1999 and Tipple and Pagani, 2007)  ซ่ึงเกิดจากการ
ที่สัดสวนของคารบอนไดออกไซดตอออกซิเจนมีคาต่ํา เปนผลใหออกซิเจนสามารถแขงขันเพื่อทํา
ปฏิกิริยากับเอนไซม ribulose-1,5-bis-phosphate carboxylase oxygenase (Rubisco) ไดสูง การตรึง
คารบอนไดออกไซดตรงปฏิกิริยา carboxylation ของ Calvin cycle จึงมีประสิทธิภาพต่ํา เพราะ
สูญเสียเอนไซม  Rubisco ซ่ึงเปนตนทุนสําหรับตรึงคารบอนไดออกไซด และยังสูญเสีย
คารบอนไดออกไซดไปอยูในรูปสารประกอบ 2 คารบอนคือ phosphoglycolate ซ่ึงไมกอใหเกิด
ประโยชนกับพืช (Sage, 1999) พืชจึงพัฒนากระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4 ขึ้นเพื่อ
เพิ่มประสิทธิภาพในการตรงึคารบอนไดออกไซด โดยการดัดแปลงโครงสรางภายในเซลลของใบ
ดวยการสราง bundle sheath cell ขึ้นมาและลอมรอบดวย mesophyll cell ซ่ึงเปนโครงสรางที่เรียกวา 
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Kranz anatomy และปรับเปลี่ยนปฏิกิริยาทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด โดยสราง
เอนไซม phosphoenolpyruvate carboxylase (PEPC) และสารตั้งตน คือ phosphoenolpyruvate 
(PEP) ที่มีความจําเพาะอยางมากกับคารบอนไดออกไซดเพิ่มเติมขึ้น มาตรึงคารบอนไดออกไซด 
ปรากฏครั้งแรกที่ mesophyll cell เมื่อ PEP รวมกับ CO2 ไดสารประกอบตัวแรกเปน oxaloacetate 
(OAA) ซ่ึงมีคารบอนเปนองคประกอบ 4 อะตอม จึงเปนที่มาของชื่อกระบวนการ C4 แต OAA เปน
รูปที่ไมเสถียรจะถูกรีดวิซเปน malate หรือ aspartate  ซ่ึงจะปลดปลอยคารบอนไดออกไซด 
(decarboxylation) เขาสู Calvin cycle ในตําแหนง bundle sheath cell สงผลใหสัดสวนของ
คารบอนไดออกไซดตอออกซิเจน ณ จุดที่สัมผัสกับเอนไซม Rubisco มีคาสูง ทําใหพืช C4 ดํารงอยู
ภายใตสภาวะที่บรรยากาศมคีวามเขมขนของคารบอนไดออกไซดต่ําได (Taiz and Zeiger, 2006) แต
อยางไรก็ตามการกระจายตวัของพืช C4 ในชวงกลางของยุค Miocene ยังมีนอย เนื่องจากตองใช
พลังงาน ATP และ NADPH เพิ่มเติมในขั้นตอนการสราง PEP และดําเนนิขั้นตอน decarboxylation 
ดังนั้นความสามารถในการใชคารบอนไดออกไซดระดบัต่ําเพียงอยางเดียวจึงไมเพียงพอตอการ
แขงขันกับพืช C3 (Huang et al., 2001)  การกระจายตัวของพืช C4 เร่ิมเพิ่มมากขึ้น เมือ่ประมาณ 9-5 
ลานปกอน ซ่ึงเขาสูชวงปลายของยุค Miocene (Cerling et al., 1993; Pagani, 1999) เนือ่งจากเปน
ชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดเร่ิมเพิ่มสูงขึ้น แตสภาพอากาศแหงแลง ความชื้น
สัมพัทธต่ํา อุณหภูมิของอากาศสูง อุณหภมูิที่สูงขึ้นสงผลใหพืช C3 มีการหายใจเชิงแสงเพิ่มขึ้น 
(Huang et al., 2001; Tipple and Pagani, 2007) ประสิทธิภาพการตรึงคารบอนไดออกไซดจึงต่ํา  
พืช C4 จึงไดเปรียบกวาพืช C3 เนื่องจากการหายใจเชิงแสงเกิดนอยและพืช C4 ยังมีเอนไซม PEPC 
ที่จําเพาะกับคารบอนไดออกไซดจึงไมจําเปนตองเปดปากใบกวาง ทําใหลดการสูญเสียน้ําออกจาก
ใบ พืช C4 จึงมีสัดสวนของปริมาณน้ําที่คายออกตอปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได หรือที่
เรียกวาประสทิธิภาพการใชน้ํา (water use efficiency) มีคาสูง สามารถแขงขันกับพืช C3 ในสภาพ
อากาศรอนและแหงแลงไดด ี  อยางไรก็ดพีชื C3 ใชพลังงาน ATP จํานวน 2 โมล และ reducing 
agent คือ NADPH จํานวน 2 โมล ตอการตรึงคารบอนไดออกไซด  1 โมล แตพืช C4 ใชพลังงาน 
ATP เพิ่มมากขึ้นอีก 2 โมล สําหรับสราง PEP จาก pyruvate เพื่อเปนตนทุนในการตรึง
คารบอนไดออกไซดกอน และยังตองการ NADPH ในขั้นตอน decarboxylation ซ่ึงทั้ง ATP และ 
NADPH ถูกสรางขึ้นจากกระบวนการใชแสง (photochemical) ดังนัน้พืช C4 จึงตองใชพลังงานแสง
สูงกวาพืช C3 (Kanai and Edwards, 1999) ในสภาพที่อัตราการหายใจเชิงแสงเกิดขึ้นต่ําหรือไมเกดิ 
อัตราสังเคราะหแสงจึงขึ้นอยูกับพลังงานแสงเปนสําคัญ ดังนั้นใบของพืช C4 จึงสังเคราะหแสงไดดี
ในสภาพทีไ่ดรับความเขมแสงสูง (Taiz and Zeiger, 2006) 
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 แมวาพืช C4 สามารถพัฒนาประสิทธิภาพการตรึงคารบอนไดออกไซดใหสูงกวาพืช C3 ได 
แตมีพืช C4 ในธรรมชาติเพียง 3% จากพืชทั้งหมดประมาณ 250,000 ชนิด และสวนใหญเปนพืชใบ
เล้ียงเดีย่วจาํพวกหญา มเีพียงประมาณ 1,200 ชนิด หรือ 0.48 % เทานัน้ที่เปนพืชใบเลี้ยงคู ทั้งนี้
เพราะพืชใบเลี้ยงคูววิัฒนาการสรางกระบวนการ C4 ชากวาพืชใบเลี้ยงเดี่ยว คือเร่ิมกําเนิดขึ้นเมื่อ
ประมาณ 5 ลานปกอน (Sage, 2004) อีกทั้งยังมีประสิทธิภาพการใชแสง (light use efficiency/ 
Quantum yield/photochemical efficiency, α) เปนสัดสวนของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอ
หนวยพลังงานแสงที่ใบไดรับต่ํากวาพืชใบเลี้ยงเดีย่ว เนือ่งจากพืชใบเลี้ยงเดี่ยวสะสม suberin ตรง
ผนังของ bundle sheath เพื่อปองกันการรั่วไหลของคารบอนไดออกไซดออกจากใบ (Ehleringer et 
al. 1997) แมวาพืช C4 จะมนีอยชนดิ แตพืชอาหารที่สําคัญสวนใหญเปนพืช C4 เนือ่งจากมี
ความสามารถในการสังเคราะหแสงสูงกวา C3 จึงทําใหมงีานวิจยัที่เกี่ยวของกับวิวฒันาการและ
กลไกการทํางานของพืช C4 ในเชิงลึกเพิ่มมากขึ้นอยางตอเนื่อง ทั้งนี้เพราะมีการคาดการณวา หาก
สามารถดัดแปลงพืช C3 เปน C4 ได การเพิม่ผลผลิตในพืชก็จะสูงมากยิง่ขึ้น (Brown et al., 2005; 
Matsuoka et al., 2001) 
 

ศักยภาพการสงัเคราะหแสงและการแลกเปลี่ยนแกสของใบพืช 
 

กระบวนการสงัเคราะหแสงของใบพืชเปนกระบวนการทีเ่ชื่อมโยงระหวาง 3 กระบวนการ
หลัก คือกระบวนการใชแสง กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด และกลไกการเปดของปากใบ 
การประเมินศกัยภาพการสังเคราะหแสงไดแบงเปน  2 สวนหลักไดแก 1) ศึกษาการตอบสนองตอ
แสง ซ่ึงทําใหทราบความสามารถของกระบวนการใชแสงและคานําไหลปากใบ 2) ศึกษาการ
ตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด  เพื่อตองการทราบประสิทธิภาพในการตรึง
คารบอนไดออกไซดของพชื ซ่ึงมีรายละเอียดตางๆ ดังนี้ 
 
1.  การตอบสนองตอแสง 
 

1.1  เสนตอบสนองตอแสง (Light response curve) 
  
        เสนตอบสนองตอแสง คือฟงกชันแสดงความสัมพนัธระหวางความเขมแสงกับอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, A) ของใบ โดยทั่วไปจะวัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 
เมื่อใบไดรับความเขมแสงสงูขึ้นเรื่อยๆ ในขณะที่กาํหนดใหปจจัยอ่ืนๆ ไดแก ความเขมขนของ
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คารบอนไดออกไซด อุณหภูมิและความชืน้สัมพัทธคงที่ จุดเริ่มตนจะใหใบอยูในสภาพที่ไมไดรับ
แสง ซ่ึงจะทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิมีคาเปนลบ แตเมื่อความเขมแสงเพิ่มขึ้นอัตราสังเคราะห
แสงสุทธิจะเพิม่ขึ้นตาม จนกระทั่งอัตราสังเคราะหแสงสทุธิมีคาเปนศูนย เปนจุดที่อัตราการผลิต
คารบอนไดออกไซดจากการหายใจเทากบัอัตราการถูกนําไปตรึงในกระบวนการสังเคราะหแสง 
เรียกความเขมแสงขณะที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเทากับศนูยวา จุดชดเชยแสง (light 
compensation, Ic) เมื่อเพิ่มความเขมแสงสูงขึ้นตอเนื่อง ในชวงแรกอัตราสังเคราะหแสงจะสูงขึ้น
ตามในลักษณะเชิงเสนตรงกบัความเขมแสง คาความชันของเสนกราฟชวงแรกนี้แสดงสัดสวน
จํานวนโมลของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอจํานวนโมลของอนุภาคแสง (photon) ที่ใบดดูกลืน
ไปใชในกระบวนการใชแสง เรียกคานีว้า ประสิทธิภาพการใชแสง (maximum quantum yield/ 
photoefficiency, α)  เมื่อเพิ่มความเขมแสงสูงมากถัดจากชวงขึ้นอีก พบวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
มีคาเพิ่มขึ้นในแนวเขาสูคาคงที่ ความเขมแสงที่จุดที่คาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเร่ิมเขาสูคาคงที่ 
เรียกวา จุดอิ่มตัวของความเขมแสง (light saturation, Is) ความเขมแสงสูงกวาจุดนี้ไมทําใหอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มขึ้นอีก ในชวงนี้กลาววา กระบวนการสังเคราะหแสงไมไดถูกควบคุมโดย
ความเขมแสง แตถูกกําหนดโดยกระบวนการเชิงชีวเคมใีนการตรึงคารบอนไดออกไซด 
(carboxylation) ซ่ึงเกี่ยวของกับระดับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ คานําไหล 
การแพรของคารบอนไดออกไซดผานปากใบเขาสูเมสโซฟลล และกิจกรรมของเอนไซม  Rubisco 
(Taiz and Zeiger, 2006)  
 

จากการศึกษาเสนตอบสนองตอแสงของหญา Brachiaria brizantha และ B. humidicola ซ่ึง
เปนพืช C4 โดย Dias-Filho (2002) พบวาอตัราสังเคราะหแสงสุทธิสัมพันธกับความเขมแสง ในรูป
สมการ non-rectangular hyperbola เชนเดยีวกับพืช C3 (Thornley and Johnson, 1990) มีรูปสมการ
ดังนี้  

 
                            (1)  

 
เมื่อ    Pm  =  อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross photosynthesis rate,  

   μmolCO2 m
-2 s-1) 

A   =  อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, μmolCO2 m
-2 s-1)  

α    =  ประสิทธิภาพการใชแสง (quantum yield or photoefficiency, molCO2 mol-1PPF)  

( ) dmmm RIPPIPIA −⎟
⎠
⎞⎜

⎝
⎛ −+−+= θααα

θ
4

2
1 2
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βI)(αA +×=

            I     =  ความเขมแสงในชวงความยาวคลื่นที่พืชใชในการสังเคราะหแสง  
             (photosynthetic photon flux, μmolPPF m-2 s-1) 
              Rd  =  อัตราหายใจในความมืด (dark respiration, μmolCO2 m

-2 s-1) 
θ    =  คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor), 0<θ<1     

 
เนื่องจากเสนภาพมักจะเปนเสนตรงในชวงความเขมแสงต่ํา จึงนิยมคํานวณคา α  เปนความชันของ
ฟงกชัน (พรชัย, 2550) ดังสมการ 

(2) 
 
เมื่อ        β    =     คาคงที่ (y-intercept), μmolCO2 m

-2 s-1                                                   
 
สวนคา θ มีคาตีความเชิงกายภาพเปนสัดสวนของคานําไหลรวมของการตรึงคารบอนไดออกไซด
ในทางชีวเคมตีอการแพรโมเลกุลคารบอนไดออกไซดในเชิงฟสิกส (Thornley and Johnson, 1990) 
คา θ เขาใกล 1 แสดงวาการแพรโมเลกุลเกิดชากวาการตรึงคารบอนไดออกไซด (gd

CO2 << gm
CO2) 

(พรรณี, 2550; สุภาพร, 2547) แสดงความสมัพันธไดวา 
 

 (3) 
 

 เมื่อ       gm
CO2  =  คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลลจากเมมเบรนไป 

      ถึงจุดเกิดคารบอกซิเลชั่น (mesophyll conductance/carboxylation efficiency,  
             mmolCO2 m

-2 s-1) สะทอนความเร็วของปฏิกิริยาในกระบวนการชวีเคมี 
gd        =  คานาํไหลรวมของการแพรคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศผานชั้นบางติด 
    ผิวใบและปากใบจนถึงเมมเบรนของเมสโซฟลล (CO2 diffusion conductance,  
    mmolCO2 m

-2 s-1) สะทอนความเร็วของการแพรคารบอนไดออกไซดเชิงฟสิกส  
 
สวนจุดชดเชยแสงและคาความเขมแสงอิ่มตัว คํานวณโดยวิธี nonlinear least-square ดวยโปรแกรม 
Microsoft Excel คา Ic คํานวณโดยกําหนดให Pm เปน 0 และ Is เมื่อให A เทากับ 85% ของ Pm  
 

จากการวัดเสนสนองตอแสงของผักโขม (Amaranthus tricolor) ของ Lin and Ehleringer 
(1983) พบวาผักโขมมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดเทากับ 48.3±1 μmolCO2 m

-2 s-1 ที่อุณหภูมิ 

22

2

CO
d

CO
m
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m
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gθ

+
=
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35C ไมพบความเขมแสงอิ่มตัวแมใหความเขมแสงสูงถึง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และมีคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (quantum yield, α) ที่ระดับความเขมแสงต่ํากวา 500 μmolPPF m-2 s-1 เปน 
0.056 molCO2 mol-1PPF ซ่ึงเปนคาที่ต่ําเมื่อเปรียบเทียบกบัพืช C4 อ่ืน และอยูในชวงของพืช C4 
ประเภท NAD malic enzyme คาประสิทธิภาพการใชแสงสามารถใชบงชี้รูปแบบของกระบวนการ 
C4 ได (Pearcy and Ehleringer, 1997) พืชใบเลี้ยงคูที่มีคาประสิทธิภาพการใชแสง 0.053±0.001 
molCO2 mol-1PPF จัดเปน NAD-ME และหากมีคาสูงถึง 0.061±0.001 molCO2 mol-1PPF จะจดัเปน 
C4 ประเภท NADP malic enzyme (NADP-ME) สวนพืช C4 ใบเลี้ยงเดีย่วจําพวกหญาประเภท 
NAD-ME มีคาประสิทธิภาพการใชแสงเปน 0.060±0.001 molCO2 mol-1PPF ประเภท 
phosphoenolpyruvate carboxykinase (PCK) มีคาเปน 0.064±0.002 molCO2 mol-1PPF และแบบ 
NADP-ME มีคาเทากับ 0.065±0.001 molCO2 mol-1PPF   
 

1.2  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง  
 

1.2.1  ปริมาณคลอโรฟลล 
  

                                      คลอโรฟลลเอและคลอโรฟลลบีเปนองคประกอบหลักใน light harvesting 
complex  ของพืชช้ันสูง ทําหนาที่ดดูกลืนพลังงานแสงมาใชในกระบวนการใชแสง โดยดดูกลืน
แสงสีแดงที่ชวงความยาวคลื่น 640-700 nm และแสงสนี้ําเงินชวงความยาวคลื่น 400-450 nm โดยที่
แสงสีน้ําเงินตองปลดปลอยพลังงานสวนหนึ่งออกไปเพื่อใหมีระดับพลังงานลดลงเทากับชวงคลืน่
แสงสีแดง คลอโรฟลลไมดูดกลืนแสงสีเขยีวจึงสะทอนแสงชวงคลื่นนี้ออกมาสงผลใหใบพืชสวน
ใหญมีสีเขียว (Taiz and Zeiger, 2006) พลังงานแสงที่ใบไดรับจะถายเทพลังงานในรูปของการ 
ส่ันพองและวาวแสง (fluorescence resonance energy transfer)  ในการสงตอพลังงานกระตุนจาก
คลอโรฟลลโมเลกุลหนึ่งไปยังอีกโมเลกุลหนึ่งไปเรื่อยๆ (โมเลกุลไมตองสัมผัสกันโดยตรง) จนถึง
โมเลกุลของคลอโรฟลลเอตัวจับ (trap chlorophyll) ซ่ึงพลังงานจะปลดปลอยอิเล็กตรอนเขาสู
กระบวนการถายทอดอิเล็กตรอนของระบบใชแสง (Nobel, 2005) แมวาคลอโรฟลลจะเปนโมเลกุล
ที่มีความจําเปนอยางยิ่งตอกระบวนการใชแสง แตพชืจะสรางคลอโรฟลลในปริมาณที่จําเปนตองใช
เทานั้น (สุนทรีและคณะ, 2543) ดังนั้นปรมิาณคลอโรฟลลจึงมักสัมพันธกับพารามิเตอรที่แสดง
ประสิทธิภาพของระบบใชแสง อยางไรก็ดกีารวัดปริมาณคลอโรฟลลโดยทัว่ไปเปนวธีิการที่ตอง
ทําลายใบเพื่อสกัดสาร ทําใหไมสามารถติดตามพัฒนาการของปริมาณคลอโรฟลลในใบอยาง
ตอเนื่องได ดังนั้นจึงนยิมวัดคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) เพื่อประเมินปริมาณคลอโรฟลล
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ทางออม คา SPAD เปนคาสัดสวนของแสง 2 ชวงคลื่นทีส่องผานใบตัวอยาง คือแสงสีแดงที่ 650 
nm ที่อนุมานวาเปนชวงคลื่นที่ถูกดูดกลืนดวยคลอโรฟลลกับแสงที่ความยาวคลื่น 940 nm ที่ใชเปน
คาแสงตรวจเทียบของการสองผานใบ (Anonymous, 1989) วัดไดดวยเครื่องวัดคาดรรชนีความเขียว 
(portable chlorophyll meter รุน SPAD-502 ของบริษัท Konica Minolta ประเทศญี่ปุน) ทั้งนี้พบใน
ใบของพืชหลายชนิดวาปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมที่สกัดและคาํนวณ
ตามวิธีของ Moran (1982) สัมพันธกับคาดรรชนีความเขยีว (สุทิน, 2547) 
 

1.2.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง  (PSII quantum yield) 
 

                                     กระบวนการใชแสงเปนกระบวนการตอเนื่องระหวาง light-harvesting 
complex 2 ชนิด คือ light harvesting complex I (LCHI) และ light-harvesting complex II (LCHII) 
ที่ประกอบขึ้นจากโปรตีนและรงควัตถุ คือคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและแคโรทีนอยด โดย
คลอโรฟลลบีกับแคโรทีนอยดทําหนาที่รับพลังงานแสงชวงคลื่นสั้นกวาและถายทอดพลังงานแสง
ชวงที่ตรงกับการดูดกลืนของคลอโรฟลลเอ การสงตอพลังงานจากโมเลกุลของคลอโรฟลลเอ
ทั้งหมดใน LHC จะถูกสงไปรวมกันที่คลอโรฟลลเอตัวจับ (trap chlorophyll) ซ่ึงเปนรงควัตถุ 
(pigment) ที่ดูดกลืนแสงสูงสุดที่ความถี่ 680 nm (P680) เมื่ออิเล็กตรอนในโมเลกุลของคลอโรฟลลเอ
ไดรับแสงสีแดง อิเล็กตรอนที่อยูในสภาวะพื้น (ground state) จะยกระดบัขึ้นไปอยูในสภาวะ
กระตุนชัน้ที่ 1 (1st excited state) หากแสงที่ไดรับเปนแสงคลื่นสั้นกวาคือแสงสีน้ําเงิน อิเล็กตรอน
จะรับพลังงานและยกระดับสูงขึ้นไปอยูในสภาวะกระตุนชั้นที่ 2 (2nd excited state) พลังงาน
สวนเกนินี้จะถูกปลดปลอยออกมาในรูปความรอน และ/หรือการวาวแสง จนลดระดับลงมายัง
สภาวะกระตุนชั้นที่ 1 เทียบเทากับอิเล็กตรอนที่กระตุนดวยแสงสีแดง อิเล็กตรอนในสภาวะกระตุน 
(excitron) สามารถสงตอพลังงานโดยการสั่นพองใหคลอโรฟลลเอโมเลกุลอ่ืนตอไปไดเร่ือยๆ ใน
การนี้จะมีพลังงานบางสวนสญูเสียไปในรูปของความรอนไดอีก คลอโรฟลลตัวจับนี้เรียกวา P680 
เปนศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสอง (PSII Reaction Center) โดยพลังงานแสงจะปลดปลอย
อิเล็กตรอนจาก P680 ซ่ึงจะคงอยูที่ศูนยกลางปฏิกิริยา เพราะศูนยกลางปฏิกิริยามีระดับพลังงานต่ํา
กวาคลอโรฟลลเอที่ลอมรอบ เสมือนเปนหลุมตื้นดักอิเล็กตรอน (shallow trap) ไว หลังจากนั้น
อิเล็กตรอนจะหลุดเขาสูสายพานลําเลียง (electron transport chain) โดยเริ่มจากสารรับอิเล็กตรอน 
pheophytin (Rosenqvist and Kooten, 2003) ผาน plastoquinone ตัวแรกคือ QA ตัวที่สองคือ QB และ 
plastoquinone pool ซ่ึงสงอิเล็กตรอนไปยงั cytochome  b6f complex, plastocyanin และสงตอ
อิเล็กตรอนให LCHI ซ่ึงมีคลอโรฟลลเอตัวจับพลังงานทีม่ีความสามารถดูดกลืนแสงสูงสุดที่ 700 
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nm (P700) เปนศูนยกลางปฏกิิริยาของระบบรับแสงหนึ่ง (PSI Reaction Center) อิเล็กตรอนที่
ปลายทางจะถกูนําไปสูการรดีิวซ NADP+ เปน NADPH สวน P680 ที่สูญเสียอิเล็กตรอนไปก็จะรับ
อิเล็กตรอนใหมจากสวนที่ทาํหนาที่ออกซิเดชั่นน้ํา (oxygen-evolution complex) ซ่ึงผลิตโปรตอน 
(H+) ดวยในเวลาเดียวกัน และเมื่อรวมกับโปรตอนที่ยายมาจาก stroma ทําใหเกิดการสะสมของ
โปรตอนใน thylakoid  มากขึ้น จนเกิดความตางศักยเคมี (chemical potential gradient) ของ
โปรตอนระหวางภายในและภายนอก thylakoid ซ่ึงกลายเปนแรงขับเคลื่อนในการสรางพลังงาน 
ATP ในกระบวนการ photophosphorylation ของกระบวนการใชแสง (Nobel, 2005) หากการกลับ
เขาสูสภาวะพืน้ของอิเล็กตรอน (De-excitation) ไมใชเปนการถายเทพลังงานไปใชในกระบวนการ
ใชแสง (photochemistry) หรือในรูปความรอน พลังงานจาํนวนนี้จะถูกปลดปลอยออกมา  
(re-emitted) ในรูปของแสงที่มีชวงคลื่นยาวขึ้นไดแก แสงสีแดงชวงความยาวคลื่น 690-730 nm 
เรียกกระบวนการถายเทพลังงานในรูปแผรังสีนี้วา คลอโรฟลลเอฟลูออเรสเซ็นต (chlorophyll a 
fluorescence) (Rosenqvist and Kooten, 2003) หรือคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นต (การวาวแสง) 
 

คาคลอโรฟลลเอฟลูออเรสเซนตสามารถใชประเมินประสทิธิภาพการใชแสงของระบบ
แสงสองในสวนของ Light-harvesting complex II (LCHII) และอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนได 
เนื่องจากคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตเปนวธีิการหนึ่งในการถายเท ลดระดับพลังงานกระตุนของ
โมเลกุลคลอโรฟลลเอตรงบริเวณ chlorophyll-protein complex ในระบบแสงสอง (Govindjee, 
2004) โดย  “ในป 1960 Kautsky  และคณะพบวา  เมื่อระบบรับแสงไดรับสภาวะจากมืดมาสวางก็
จะเกิดการรีดกัชันของตวัรับอิเล็กตรอนของ plastoquinone คือ QA  เมื่อทําหนาที่รับอิเล็กตรอนจาก
ระบบแสงสองจนหมดทุกโมเลกุลก็จะไมสามารถรับอิเล็กตรอนตัวใหมไดอีก จนกวาจะสง
อิเล็กตรอนให QB  สงผลใหพลังงานแสงทีดู่ดกลืนเขามาในชวงนั้นถูกปลดปลอยในรูปของ
คลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตเพิ่มมากขึ้น ซ่ึงกลาวไดวา ขณะนั้นศูนยกลางปฏิกิริยาอยูในสภาพปด” 
(Maxwell and Johnson, 2000) แตหากใบผานสภาพมืดมากอนและยังไมมีการเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอน ศูนยกลางปฏิกิริยาจะเปดเต็มที ่quinone acceptor (QA, QB และ plastoquinone) อยูใน
สภาพพรอมรับอิเล็กตรอน (fully oxidized state)  

 
การวัดคาประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองของใบตัวอยางโดยหลักการวัดคา 

ฟลูออเรสเซ็นต เร่ิมตนใหใบอยูในความมดืนาน 20 นาที เพื่อใหการขนสงอิเล็กตรอนเกิดเสร็จสิ้น 
ให quinine acceptor อยูในสภาพเปดเต็มทีแ่ลวจึงใหใบไดรับแสงระดบัความเขมแสงต่ําชวงสั้นมาก 
ซ่ึงไมเพียงพอใหเกิดกระบวนการใชแสงตรง P680 ของ LCHII และยังไมทําใหใบรอน วัดคาการ 
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leafαIfΦPSIIETR ×××=

แผรังสีแบบวาวแสง เรียกคานี้วา คาฟลูออเรสเซ็นตต่ําสุดที่วัดได (minimum fluorescence yield, F0) 
เมื่อไดรับความเขมแสงต่ําขณะทีใ่บอยูในสภาพมืด ตอมาจะเพิ่มใหความเขมแสงสูง (saturating 
light pulse) ชวงสั้นๆ เพื่อให quinone acceptor อยูในสภาพรับอิเล็กตรอนเต็มที่ สงผลใหศูนยกลาง
ปฏิกิริยาอยูในสภาพปด พลังงานแสงไมไดถูกนําไปใชใน photochemistry แตจะถูกปลดปลอยใน
การแผรังสี ซ่ึงจะเปนการวาวแสงสูงสุด เรียกคาที่ไดในตอนนี้วา คาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดที่วัดได 
(maximum total fluorescence yield, Fm) เมื่อไดรับความเขมแสงเต็มที่ขณะทีใ่บอยูในสภาพมืด 
คํานวณหาคาประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดของระบบแสงสอง (maximum quantum efficiency of 
PSII, Φdark) ไดดังสมการ 

                     (4)
                              

ในสภาพปกตทิี่ใบไดรับแสง quinine acceptor บางสวนอยูในสภาพรดีิวซ การวดัคาประสิทธิภาพ
การใชแสงในสภาพไดแสง (quantum efficiency of PSII electron transport in illuminate, ΦPSII, 
molE mol-1PPF) เปนสัดสวนของความเขมแสงที่ใบใชในกระบวนการใชแสง (photochemistry) 
เทียบกับความเขมแสงทั้งหมดที่ถูกใบดดูกลืน แสดงถึงจาํนวนอิเล็กตรอนที่มีการขนสงตอหนึ่ง
หนวยแสงที่ระบบ PSII/LHCII complex ดูดกลืนไว (photochemical yield of electron transport)  
วัดคาไดโดยใหแสง 2 จังหวะ ตรวจจับคารังสีฟลูออเรสเซ็นตขณะใบไดรับความเขมแสงต่ํา (steady 
state fluorescence, Fs) และคาฟลูออเรสเซ็นตสูงสุดของใบขณะที่เครื่องปลอยความเขมแสงสูงมาก 
(maximum fluorescence during a saturating light flash, Fm’) และนําคาที่วัดไดมาคํานวณคา
ประสิทธิภาพการใชแสงในสภาพไดแสงดังสมการ 

 
  (5) 

 
คํานวณหาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน (Electron transport rate, ETR) (Li cor, 2002) ได

จากสมการ 
   (6) 

 
เมื่อ f = สัดสวนของแสงที่เขาสูระบบรับแสงสองเทียบกับระบบแสงหนึ่ง  
          (approximate fraction of absorbed light directed to PSII) มีคาเทากับ 
    0.4 ในพืช C4  
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I = ความเขมแสงในชวงความยาวคลื่นที่พืชใชในการสังเคราะหแสง 
    (photosynthetic photon flux, μmolPPF m-2 s-1) 

αleaf =  คาสัมประสิทธิ์การดูดกลืนแสงของใบ (fraction of incident light  
    absorbed by leaf) มีคาเทากบั 0.85  
 

นอกจากนี้ยังสามารถสรางความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนทั้งระบบ ในรูปฟงชั่น non-rectangular hyperbolar (Yin et al. 2004) ไดดังสมการ 
 

 (7) 
 
คํานวณหาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนทั้งระบบสูงสุด (rate of linear whole-chain electron transport 
rate, ETRmax) วิธีเดียวกับการคํานวณพารามิเตอรหลักของเสนตอบสนองตอแสง เมื่อคา
ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดของกระบวนการเคลื่อนยายอิเล็กตรอนทั้งระบบ (maximum 
quantum efficiency of linear whole-chain electron transport, αETR ) คือความชันของเสนกราฟที่
ความเขมแสง 0-500 μmol PPF m-2 s-1   
 

จากรายงานการวัดปริมาณคลอโรฟลลของใบผักโขม (A. tricolor ) ในระยะเริ่มออกดอก 
ชวงที่ใบเปลีย่นจากสีเขียวทัง้ใบเปนใบสามสี โดยเปลี่ยนเปนสีเหลืองบริเวณกลางใบและสีแดงตรง
โคนใบ พบวาคลอโรฟลลและแคโรทีนอยดตรงบริเวณที่มีสีเขียวของใบผักโขมมีปริมาณใกลเคยีง
กับปริมาณคลอโรฟลลของใบที่มีสีเขียวทั้งใบ แตบริเวณใบที่มีสีเหลืองและสีแดงจะมคีลอโรฟลล
หลงเหลืออยูนอยมาก และมคีาสัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบีเปน 5.8 และ 2.1 ตามลําดับ 
ในขณะที่ใบสเีขียวและสวนสีเขียวของใบสามสีมีสัดสวนคลอโรฟลลเอตอคลอโรฟลลบีเพียง 0.5-
0.7 ซ่ึงบงบอกวามีปริมาณคลอโรฟลลบีสูง ทั้งนี้ปริมาณคลอโรฟลลที่วัดไดสอดคลองกับสเปกตรมั
การดูดกลืนแสง (absorption spectra) ของใบ ผลการประเมินกระบวนการสังเคราะหแสงโดยวดัคา
คลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นต คือคา F0 และ Fm พบวาใบสีเขียวลวน และบริเวณสีเขยีวของใบสามสี 
เกิดกระบวนการสังเคราะหแสง แตบริเวณสีเหลืองและสีแดงไดคา F0 ไมแตกตางจากคา Fm  แสดง
วาศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสองไมทํางาน ไมเกดิการสังเคราะหแสงตรงบริเวณนี้ซ่ึงคาดวา
เปนเพราะมีคลอโรฟลลไมเพียงพอหรือคลอโรฟลลที่มีอยูไมสามารถทํางานได (McCormac et al., 
1997)  แตใบสีแดงของ red-osier dogwood พบวาระบบรับแสงสามารถฟนตัวไดเร็วกวาใบสีเขยีว
และไมไดรับความเสียหายหากเกิดความเครียดเมื่อไดรับความเขมแสงสูง (Field et al., 2001) ทั้งนี้
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เพราะใบสีแดงมีแอนโทไซยานินจัดเรียงตัวตรงชั้นพาลเิสดเมสโซฟลล (palisade mesophyll)ใกล
ผิวใบ ทําหนาที่ลดพลังงานแสงตกกระทบของแสงสีเขียวตรงคลอโรพลาสต ซ่ึงเปนชวงแสงที่พชื
แทบจะไมไดนํามาใชในการสังเคราะหแสง และระบายพลังงานออกมาในรูปของความรอนตรง 
vacuole ของเซลลเนื่องจากมีสภาพเปนกรดออนเชนเดยีวกับแอนโทไซยานิน สงผลใหระบบแสง
ไมไดรับผลกระทบมากนกั เมื่อไดรับความเขมแสงสูง (Lee and Gould, 2002)  
 
2.  การตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด 
  
 กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเปนกระบวนการตอเนื่องจากกระบวนการใชแสง 
พารามิเตอรที่บงชี้วาพืชมีการตรึงคารบอนไดออกไซดแบบ C4  คือ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
(CO2 compensation, Γ) ซ่ึงเปนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต ขณะที่
อัตราไหลเขาของคารบอนไดออกไซดจากการสังเคราะหแสงเทากับอัตราไหลออกจากการหายใจ 
หรือกลาววาอัตราไหลสุทธิของคารบอนไดออกไซดเปนศูนย โดยเปนคาที่คํานวณไดจากการวดั
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิขณะที่ใบไดรับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดต่ําลงเรื่อยๆ จนมีคา
เขาใกลศูนย โดยสรางความสัมพันธดังสมการ 

(8) 
 
เมื่อ Γ = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation, μmolCO2 mol-1) 

gm
CO2 = ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (carboxylation efficiency, molCO2 m

-2 s-1)  
   หรือคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล (mesophyll  
   conductance) 

Ci = ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (intercellular  
    CO2 concentration, μmolCO2 mol-1) 
 
คา Γ มีคาเทากบั Ci ขณะที่ A=0 โดยพืช C4 มีคาอยูที่ประมาณศูนย สวนพืช C3 คา Γ จะอยูใน 
ชวง 50-100 μmolCO2 mol-1 ซ่ึงคา Γ ที่ต่ําจะทําใหความแตกตางระหวางความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบกับภายในคลอโรพลาสตมีระดับสูงขึ้น สงผลใหมีแรง
ขับเคลื่อนในการไหลของคารบอนไดออกไซดเพิ่มขึ้น พชื C4 จึงมีประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น 
(carboxylation efficiency) หรือคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล (mesophyll 
conductance) สูงกวาพืช C3 (สุนทรีและคณะ, 2543ข) 
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3.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวัน 
 

 การวัดศกัยภาพการสังเคราะหแสงเปนการวัดภายใตสภาพควบคุมที่กําหนดใหปจจัยตางๆ 
ที่เกี่ยวของกระบวนการสังเคราะหแสงอยูในสภาพทีเ่หมาะสม แตเปนสภาวะที่เกดิจริงนอยมาก
ภายใตสภาพอากาศปรกต ิโดยทัว่ไปภายใตสภาพอากาศจริงกระบวนการสังเคราะหแสงของใบพืช
ทํางานไดไมเต็มที่ตามศักยภาพ การศกึษาเพื่อใหเขาใจบทบาทของปจจัยในการจํากัดกระบวนการ
สังเคราะหแสงของใบ ทําไดโดยวดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ําในรอบวัน ขณะที่
สภาพอากาศเปลี่ยนแปลงตามจริง โดยใชหลักการเรื่องอัตราแลกเปลี่ยนแกส อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิ (net photosynthesis rate, A) เปนคาผลตางระหวางอัตราสังเคราะหแสงรวม (gross 
photosynthesis, Pg) กับอัตราหายใจในที่มืด (dark respiration, Rd) ดังสมการ 

 
(9) 

 
คาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนผลคูณของคานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซดกับ 

แรงขับเคลื่อนซึ่งเปนความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci)  
กับความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (air CO2 concentration, Ca)  ดังสมการ  

 
(10) 

 
เมื่อ gt

co2 = คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซด  (total conductance to CO2,  
    molCO2 m

-2 s-1) 
 

อัตราคายน้ํา (E) คือผลคูณของคานําไหลรวมของไอน้ํากบัแรงขับเคลื่อนของกระบวนการ
คายน้ํา แรงขับเคลื่อนการคายน้ําเรียกวา แรงดึงคายน้ําของใบ (VPDleaf-air) เปนคาความแตกตางของ
ความดันไอน้ําภายในใบกับความดันไอน้ําในอากาศ อัตราคายน้ําคํานวณไดดังสมการ 
 

(11) 
  
เมื่อ E = อัตราคายน้ํา (transpiration rate, mmolH2O m-2 s-1) 
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gt
w = คานําไหลรวมของไอน้ําจากภายในใบสูอากาศ (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) 
 

คานําไหลรวมของคารบอนไดออกไซด (gt 
co2) และคานําไหลรวมของน้ํา (gt

w) มีหลักการ
คํานวณวา เสนทางการแพรของแกสจะผานชั้นบางติดผิวใบ (boundary layer) และผานปากใบซึ่ง
รวมชองวางปากใบและชองวางภายในใบจนถึงผิวระเหยน้ําที่ผนังเซลล (stomatal and intercellular 
space) โดยเปนชองทางตอเนื่องกัน จึงใหคาความตานทานรวมเปนผลบวกของความตานทานของ
เสนทางการไหลยอย (rt = rb+rs) เมื่อคานําไหลเปนสวนกลับของคาความตานทาน คานําไหลรวมจงึ
คํานวณไดดงันี้  
 
                                                                                                     (11.a)                              
 
หรือ      

  (11.b)  
 
โดย gs  เรียกวาคานําไหลปากใบ (stomatal conductance) และ gb คือคานําไหลผานชัน้บางติดผิวใบ 
(boundary layer conductance) 
 
 อัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ําใชคํานวณคาประสิทธิภาพการใชน้ํา (water use 
efficiency) ซ่ึงเปนสัดสวนของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิตออัตราคายน้าํ (A:E, μmolCO2  
mmolH2O

-1) แสดงถึงปริมาณน้ําที่สูญเสียไปตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได (สุนทรี
และคณะ, 2544; พรรณี, 2550) 



อุปกรณและวิธีการ 

 
การศึกษาเพื่อใหเขาใจศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม เก็บขอมูลโดยใชตัวอยาง

แบบสุม และไมมีแผนการทดลอง ศึกษาผกัโขม (Amaranthus tricolor) ทั้งหมด 4 สายพันธุ ไดแก 
ใบสีเขียว 2 สายพันธุ คือ AS202 และ  AS220 กับผักโขมใบสีแดง 2 สายพันธุ คือ AS041-B และ 
AS224-A ซ่ึงเก็บรวบรวมมาจากในและตางประเทศโดยศูนยวิจัยและพัฒนาพืชผักเขตรอน 
ศักยภาพการใชแสงของใบแสดงดวยเสนตอบสนองตอแสง ซ่ึงจะสะทอนกระบวนการสังเคราะห
แสงทั้งกระบวนการ ตั้งแตกระบวนการใชแสง กระบวนการทางชีวเคมใีนการตรึง
คารบอนไดออกไซดตลอดจนถึงการควบคุมของปากใบ ในที่นี้ศกึษารายละเอียดของกระบวนการ
ใชแสงดวยการวัดประสิทธภิาพการใชแสงของระบบรับแสงสองและปริมาณคลอโรฟลล และ
ศึกษารายละเอยีดของกระบวนการทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด โดยวดัการ
ตอบสนองตอคารบอนไดออกไซดเพื่อประเมินจดุชดเชยคารบอนไดออกไซดและประสิทธิภาพ
คารบอกซิเลชั่น นอกจากนีย้งัวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบในรอบวัน เพื่อศึกษาบทบาทของ
สภาพอากาศตอกระบวนการสังเคราะหแสงและคายน้ํา สําหรับปจจยัเร่ืองสีของใบจะศึกษา
เปรียบเทียบการสะทอนและการสองผานแสงของใบ รวมทั้งปริมาณแอนโทไซยานินกับคาส ี
ของใบ  
 
1.  การเตรียมตนผักโขม 
 

เพาะเมล็ดผักโขมในถาดเพาะดวยพีทมอส (peatmoss) เปนเวลา 20 วัน แลวยายปลูกลง
แปลงแปลงละ 2 แถว ระยะหางระหวางตน 50 x 40 cm2 ใสปุยสูตร 15-15-15 ทุก 2 สัปดาห  ใหน้ํา
แบบปลอยน้ําตามรอง และฉีดพนยากําจดัศัตรูพืชเมื่อมีเชื้อโรคหรือแมลงเขาทําลาย 

 
2.  สภาพอากาศและคาพลังงานกํากับกอนดิน 
 

กระบวนการสงัเคราะหแสงของพืชใชแสงที่ชวงความยาวคลื่น 400-700 nm  
(photosynthetic photon flux, PPF) มีหนวยเปน μmolPPF m-2 s-1 (Nobel, 2005) ติดตั้งอุปกรณวดั
สภาพอากาศ ประกอบดวยหัววัดความเขมแสง (quantum light sensor ที่วัดความเขมแสงในชวง 
400-700 nm) ตอเขากับอุปกรณบันทึกขอมูลที่ภายในมหีัววัดคาอุณหภูมิและความชืน้สัมพัทธ 



อากาศ (datalogger รุน Watchdog 450 ของบริษัท Spectrum Technologies ประเทศสหรัฐอเมริกา) 
โดยติดตั้งอุปกรณในที่โลงที่ระดับความสูง 150 cm จากพื้นดนิ นอกจากนี้ไดติดตั้งเครื่องวัดแรงดงึ
น้ําของดิน (tensiometer บริษัท SoilMoisture Equipment, ประเทศสหรัฐอเมริกา) เพือ่ควบคุมการ
ใหน้ําโดยกําหนดใหคาพลังงานกํากับกอนดิน (Soil matric potential) ผันแปรอยูในชวง -20 ถึง  
-40 kPa เพื่อใหผักโขมสามารถดึงน้ําจากดินไปใชประโยชนไดงาย 
 
3.  การศึกษาศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบ 
 

ศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบมีระดับเพิ่มขึ้นตามพฒันาการที่เพิ่มขึ้นของอายุใบ 
การศึกษาในขัน้ตนจึงประเมนิอัตราพัฒนาการของใบ เพือ่กําหนดชวงอายุใบสําหรับวัดศักยภาพ
การสังเคราะหแสงเปนระยะ มีรายละเอียดตางๆ ดังนี ้
 

3.1  คาดรรชนีความเขียว ปริมาณคลอโรฟลลและพัฒนาการของขนาดของใบผักโขม 
   

       เร่ิมตนดําเนินงานเพื่อใหไดเสนตรวจเทียบ (calibration curve) ระหวางคาดรรชนี 
ความเขียว (SPAD index) กบัปรมิาณคลอโรฟลลกอน จากการสุมเจาะตัวอยางใบขนาด 0.25 cm2 
หลายชวงอายมุาวัดดรรชนีความเขียวของตวัอยางเฉลี่ย 5 จุด ดวยเครื่องวัดคาดรรชนีความเขียว 
(Chlorophyll meter รุน SPAD-502 ของบริษัท Minolta ประเทศญี่ปุน) แลวจึงนําตวัอยางใบมาสกัด
คลอโรฟลลดวยสารดีเอ็มเอฟ (N,N-Dimethyformamide) 4 ml ในที่มืด อุณหภูมิ 4C เปนเวลา 24-48 
ช่ัวโมง แลววดัคาการดูดกลืนแสง (absorbance, A) ของสารละลายดวยเครื่องสเปคโตรโฟโตมิเตอร 
(spectrophotometer รุน spectronic GENESYS 10UV-vis บริษัท Thermo Electron ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ที่ความยาวคลื่น 647 และ 664 nm เพื่อคํานวณปริมาณคลอโรฟลลเอ ปริมาณ
คลอโรฟลลบี และปริมาณคลอโรฟลลรวม ตามสมการของ Moran (1982) และสรางเสนตรวจเทยีบ
ระหวางคาดรรชนีความเขียวกับปริมาณคลอโรฟลลของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ   
 

      การวัดพัฒนาการการสรางปริมาณคลอโรฟลลของใบตามอายุ จะกําหนดใหใบเริ่มคลี่
เปนใบอายุ 1 วัน ศึกษาพัฒนาการของใบโดยวดัการยดืขนาดดานกวางและยาวตามอายุใบควบคูกบั
วัดคาดรรชนีความเขียว เฉลี่ย 10 จุดตอใบ และคํานวณปรมิาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและ
คลอโรฟลลรวมจากเสนตรวจเทียบที่ไดขางตน  
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3.2  เสนตอบสนองตอแสง (Light response curve) 
  
       วัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ โดยสุมวัดใบที่สมบูรณสายพันธุ
ละ 1 ใบ ติดตามวัดที่อายใุบ 5, 8, 10, 12 และ 17 วัน ดวยเครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด 
(รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor ประเทศสหรัฐอเมริกา) ปรับตั้งอุณหภูมภิายในกลองบรรจุใบให
คงที่ที่ 30C ควบคุมความชื้นสัมพัทธใหอยูในชวง 70-75% ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด
ผานใบเทากับ 400 μmolCO2 mol-1 อัตราเร็วของอากาศทีไ่หลผานใบ (flow rate) เทากบั 400  
μmol s-1 ซ่ึงเปนอากาศที่ดึงจากสายยางทีว่างปลายดานหนึ่งตรงปากถังขนาด 20 ลิตร เพื่อลดความ
แปรปรวนของอากาศที่ผานเขาเครื่องและปองกันคารบอนไดออกไซดจากการหายใจของผูทํางาน
เขาสูเครื่อง โดยเริ่มตนจะกําหนดระดับความเขมแสง (LED red/blue light source) ใหใกลเคยีงกับ 
ที่พืชไดรับจรงิแลวจึงคอยๆ เพิ่มความเขมแสงขึ้นเรื่อยๆ จนถึง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 เพื่อใหพืช
ปรับตัว หลังจากนั้นใหเครื่องทํางานตามโปรแกรมอัตโนมัติที่ตั้งใหปรับลดความเขมแสงจาก 2,000 
ลงถึง 0 μmolPPF m-2 s-1 กําหนดใหใบไดรับความเขมแสงแตละระดับนาน 4-5 นาที เครื่องจะอาน
และบันทึกคาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงแตละระดับเมื่อสัมประสิทธิ์ความแปรปรวน
รวม (total cv) นอยกวา 1 
 

      คํานวณพารามิเตอรหลักของเสนตอบสนองตอแสงดวยการนําอัตราสังเคราะหแสง
สุทธิและความเขมแสงเขารูปสมการ non-rectangular hyperbola (สมการที่ 1) โดยคํานวณคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (α) เปนคาความชันของเสนตอบสนองตอแสงที่ความเขมแสงชวง 0-500 
μmolPPF m-2 s-1  สวนพารามิเตอรอ่ืนจะประเมินโดยใชโปรแกรม solver ใน Microsoft Excel ตั้ง
เงื่อนไขใหผลตางกําลังสองที่นอยที่สุดระหวางคาที่ประมาณกับคาทีว่ดัไดจริงมีคานอยที่สุด จุด
ชดเชยแสง (light compensation, Ic) คํานวณหลังจากไดพารามิเตอรของสมการที่ 1 แลว โดยแทนคา 
A เปน 0 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation, Is) คํานวณโดยแทนคา A เปน 85% ของ Pm  
 

3.3  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง 
 

       วัดปริมาณคลอโรฟลลและประสิทธิภาพการใชแสงขณะไดรับแสงของใบผักโขม 
ใบเดยีวกับที่วดัเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สายพันธุละ 1 ใบ ที่ชวงอายใุบ 
5, 8, 10, 12 และ 17 วัน ดังนี้ 
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3.3.1  ปริมาณคลอโรฟลล 
 

            วัดดรรชนีความเขยีว (SPAD index) ของใบผักโขมที่ชวงอายุตางๆ ดวย
เครื่องวัดดรรชนีความเขยีว (Chlorophyll meter รุน SPAD-502 บริษัท Minolta ประเทศญี่ปุน) 
คํานวณปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมของใบผักโขมจากสมการเสน
ตรวจเทยีบซึ่งไดกลาวมาแลวขางตน (ขอ 3.1) 
 

3.3.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสงสอง (PSII quantum yield) 
 
                เครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปดรุน LI6400-40 ที่มีหัววดัแบบ 
Leaf chamber flurometer สามารถวัดอตัราสังเคราะหแสงสุทธิ (เสนตอบสนองตอแสง) พรอมกับ
ระดับคลอโรฟลลฟลูออเรสเซ็นตในเวลาเดียวกันได ทาํใหไดพารามิเตอรในการคํานวณ
ประสิทธิภาพการใชแสงในสภาพไดรับแสง (quantum efficiency of PSII electron transport in 
illuminate, ΦPSII) ของใบผักโขมดังสมการ (5) และยังไดอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน (electron 
transport rate, ETR) ตามสมการ (6) สําหรับสรางความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตรา
เคลื่อนยายอิเล็กตรอน เพื่อคาํนวณอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนทั้งระบบสูงสุด (rate of linear whole-
chain electron transport rate, ETRmax) ในรปูฟงชั่น non-rectangular hyperbolar ดังสมการ (7) ดวย
วิธีเดียวกับการคํานวณหาคา Pm ของเสนตอบสนองตอแสง 
 

3.3.3  การสะทอนและสองผานของแสงผานใบ (transmission and reflection of  
                       leaf) 

 
                      วัดการสะทอนและสองผานแสงของใบผักโขมใบเดียวกับทีว่ัดเสน

ตอบสนองตอแสง ชวงอายใุบ 5, 8, 10, 12 และ 17  วัน ดวยเครื่องสเปกโทรมิเตอร (spectrometer 
รุน HR4000 ของบริษัท Ocean optics ประเทศสหรัฐอเมริกา) โดยเปอรเซ็นตการสองผานของแสง 
(percentage of transmission, %T) คือสัดสวนของพลังงานแสงที่สองผานตัวอยางเทียบกับพลังงาน
แสงที่ผานวัสดุอางอิง ซ่ึงในการทดลองนี้เปนแผนพลาสติกสีขาวชนิดโพลิโพรพิลีน 
(polypropylene, PP) คํานวณคา %T ที่แตละความยาวคลืน่ (λ) ดังสมการ  

 
(14) 

100%T ×
−
−

=
λλ

λλ
λ DR

DS



 

22 

เมื่อ S = ความเขมแสงที่ผานตัวอยางใบ (sample intensity) 
D = ความเขมแสงต่ําสุดในที่มืด (dark intensity)   
R           =           ความเขมแสงผานวัสดุอางองิ (reference intensity) 
λ = ความยาวคลื่น (wavelength), nm 

 
สวนเปอรเซ็นตการสะทอน (percentage of reflection, %R) คํานวณโดยใชสมการเดยีวกับ %T แต
เปลี่ยนทิศทางการใหแสงจากการใหแสงแบบสองผานใบเปนการใหแสงแบบตกกระทบใบและ
สะทอนกลับมายังสวนที่ตรวจจับสัญญาณ (detector) (Ocean Optics, 2006) 
  

3.3.4  คาสีใบ (Leaf color) 
 

                       วัดคาสีของใบผักโขมที่วัดเสนตอบสนองตอแสงดวยเครือ่งอานสี (Color 
Reader รุน CR-10 บริษัท Konica Minolta ประเทศญี่ปุน) ที่อานคาสีในระบบ L* a* b* color space 
ที่กําหนดใหคา L* คือคาความสวางมีคาตั้งแต 0-100   คา a* และ b* เปนคาสัมประสิทธิ์ของสีซ่ึงจะ
บงบอกทิศทางของสีมีคาตั้งแต -60 ถึง 60 หากมีคา -a* แสดงวาคาสีอยูในทิศทางของสีเขียว  +a* 
คือทิศทางของสีแดง คา -b* คือทิศทางของสีน้ําเงิน +b* คือทิศทางของสีเหลือง และคํานวณความ
แตกตางของคาสีของใบผักโขมที่วัดไดกับสีอางอิงมาตรฐาน (ΔEab

*) (Konica Minolta, 2007; อรัญ, 
มมป.) ไดจากสมการ   

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

                       เนื่องจากมีรายงานวาใบสแีดงของพืชมักมรีงควัตถุในกลุมแอนโทไซยานิน
เปนองคประกอบ ในที่นี้จึงตองการศึกษาเบื้องตนถึงความสัมพันธระหวางคาการดดูกลืนแสง
ในชวงทีแ่อนโทไซยานินดดูกลืนกับคาสขีองใบ จึงสุมเลือกใบผักโขมสายพันธุละ 4 ใบ ใบละ 4 
ตําแหนง ขณะที่ใบพัฒนาเตม็ที่ที่อายุ 8-10 วัน สกัดและวัดการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานิน
ตามวิธีของ Murry and Hackett (1991) โดยเจาะใบแชในสารละลาย 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 เปนเวลา 24 ช่ัวโมง วัดคาการดูดกลืนแสงที่ชวงความยาวคลื่น 
532 nm (A532) (เปนชวงความยาวคลื่นทีแ่อนโทไซยานินดูดกลืนสูงสุด) และ 653 nm (A653) (เปน
ชวงความยาวคลื่นที่การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินถูกรบกวนดวยคลอโรฟลล) คํานวณคา
การดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานิน (anthocyanin absorbance, nm) ดังสมการ 
 
                                            anthocyanin absorbance = A532 - 24%A653                                        (16) 

 
4.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
     (carboxylation efficiency) 
  

วัดการตอบสนองตอคารบอนไดออกไซดของใบผักโขม 4 สายพันธุ สายพันธุละ 1 ใบ ที่ 5 
ชวงอายใุบ คือ 5, 8, 10, 12 และ 17  วัน ซ่ึงเปนใบเดยีวกับที่วัดเสนตอบสนองตอแสง ดวยเครื่องวัด
อัตราสังเคราะหแสงระบบเปด (รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor ประเทศสหรัฐอเมริกา) ที่ควบคุม
สภาพอากาศผานใบเชนเดียวกับการวดัเสนตอบสนองตอแสง ยกเวนระดับความเขมแสงจะปรับตั้ง
ใหคงที่ที่ 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และใหเครื่องทํางานตามโปรแกรมอัตโนมัติที่ปรับลดระดับความ
เขมขนของคารบอนไดออกไซดผานใบจาก 400 μmolCO2 mol-1 จนถึง 0 สรางสมการเชิงเสนตรง
ระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (intercellular CO2 
concentration, Ci) กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) คํานวณจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 
compensation, Γ) และคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (carboxylation efficiency, gm

CO2) จาก
ความสัมพันธในสมการ (8) 
 
5.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 
 
 วัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ อัตราคายน้ําและคานําไหลปากใบของใบผักโขมที่พัฒนา
เต็มที่ในรอบวนัหนึ่งครั้ง เมือ่วันที่ 14 กรกฏาคม 2550 วัดรอบละประมาณ 1 ช่ัวโมง สายพันธุละ  
2 ใบ ดวยเครื่องวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด (รุน LI6400 ของบริษัท Li-cor ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ใชหวัวดัแบบ sun-sky ที่มีฝาดานบนปดดวยแผนฟลมพลาสติกใส ทําใหใบผักโขม
ไดรับแสงแดดโดยตรง สวนอากาศที่ผานใบจะเปนอากาศที่ไหลผานสายยางที่ตอเขากับตัวเครื่อง 
โดยปลายอีกดานหนึ่งอยูในถังขนาด 20 ลิตร ใบผักโขมจึงไดรับอุณหภูมิ ความชื้นสมัพัทธ และ
ปริมาณคารบอนไดออกไซดตามสภาพอากาศจริง กําหนดอัตราไหลของอากาศผานใบเปน 400 
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( )ΓCA/g i
CO2
m −=

μmol s-1 เครื่องจะอานและบนัทึกพารามิเตอรตางๆไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ความ
เขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) และความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวาง
ของใบ (Ci) อัตราคายน้ํา (E) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (VPDleaf-air) และคานําไหลปากใบของ 
ไอน้ํา (stomatal conductance, gs)  สวนประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ในรอบวนัคํานวณโดย
ใชคาจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) ซ่ึงไดจากการวดัเสนตอบสนองตอคารบอนไดออกไซด 
(เปนคาคงที่) และคา A คา Ci ที่วัดคาไดในรอบวันมาแทนคาในสมการ (10) กลาวคือ 
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ผลและวิจารณ 

 
1.  ศักยภาพการสังเคราะหแสงของใบผักโขม 
 

1.1  คาดรรชนีความเขียว ปริมาณคลอโรฟลลและพัฒนาการของขนาดของใบผักโขม 
 
         ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลกับดรรชนีความเขยีวทําใหสามารถติดตาม
พัฒนาการของคลอโรฟลลตามอายุใบจากคาดรรชนีความเขียวไดโดยไมตองทําลายใบ เสนความ 
สัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมกับดรรชนคีวามเขียว 
แสดงในภาพที่ 1 และรูปสมการในตารางที่ 1 พบวาใบผกัโขมทั้ง 4 สายพันธุมีคาดรรชนี 
ความเขียวสัมพันธกบัปริมาณคลอโรฟลลแบบ polynomial ในรูปสมการ Y=ax2+bx+c   
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ภาพที่ 1  ความสัมพันธระหวางคาดรรชนคีวามเขียว (SPAD index) กบัปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a)  คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl)  
               ของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ  a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B และ d) AS224-A
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ตารางที่ 1  สมการเสนตรวจเทียบระหวางคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) กับปริมาณ 
      คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม (Total Chl)  
      (หนวย g m-2) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ  
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

สายพันธุ คลอโรฟลล รูปความสัมพันธ คาสหสัมพันธ 
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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ผลการติดตามวัดขนาดความกวาง ความยาวและคาดรรชนีความเขยีวของใบผักโขม 
สายพันธุละ 2 ใบ ตลอดชวงอายุใบ ตั้งแตอายุใบ 2 ถึง 23 วัน (ใบเริ่มคลี่เต็มที่นับเปนอายุใบวันที่ 1) 
แสดงคาเฉลี่ยในภาพที่ 2 พบวาใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีการยืดขนาดอยางรวดเร็วในชวงแรก 
และขยายเต็มที่ที่อายุใบประมาณ 10 วัน ซ่ึงสอดคลองกับการเพิ่มขึ้นของคาดรรชนีความเขียวและ
ปริมาณคลอโรฟลลที่คํานวณไดจากการแทนคาดรรชนคีวามเขียวตามอายุใบในสมการเสนตรวจ
เทียบ (ตารางที่ 1) หลังจากนั้นขนาด ดรรชนีความเขยีวและปริมาณคลอโรฟลลจะเริ่มมีคาคงที่ 
อยางไรก็ดเีมื่อใบมีอายุ 23 วนั คาดรรชนีความเขียวเร่ิมลดลง โดยที่สายพันธุ AS202 มีคาลดลง
ชัดเจน ใบเริ่มเปนสีเหลือง ซ่ึงคาดวาใบหมดสภาพเนื่องจากคลอโรฟลลสลายตัว สําหรับปริมาณ
คลอโรฟลลโดยภาพรวมพบวาผักโขมสายพันธุ AS220 AS041-B และ AS224-A มีคลอโรฟลลรวม
ใกลเคียงกันและมีปริมาณมากกวาสายพันธุ AS202 อยางชัดเจน แตปริมาณคลอโรฟลลเอของ 
สายพันธุ AS220 และ AS041-B มีคาใกลเคียงกันและมปีริมาณมากกวาสายพันธุ AS202 และ 
AS224-A ในขณะที่คลอโรฟลลบีของใบผักโขมสายพันธุ AS224-A กลับมีลําดับคาสูงขึ้น จนทําให
คลอโรฟลลรวมใกลเคียงกับสายพันธุ AS220 และ AS041-B  
 
 ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับการยืดขนาดดานกวาง (ภาพที่ 3a) และดาน
ยาว (ภาพที่ 3b) ของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ พบวาในชวงที่ใบกําลังยืดขยาย ปริมาณคลอโรฟลลเอ
จะเพิ่มสูงขึ้นอยางตอเนื่องและยังเพิ่มสูงขึน้ไดเร่ือยๆ แมวาการยดืขนาดใบเริ่มชะลอตัว ซ่ึงเห็น
ชัดเจนในผักโขมใบสีแดงสายพันธุ AS041-B ตอมาหลังจากที่ขนาดของใบคงที่ไดชวงระยะหนึ่ง
กลับพบวาปรมิาณคลอโรฟลลเอเริ่มลดลง ใบเริ่มหมดสภาพ โดยเฉพาะในผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS202 
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ภาพที่ 2  การพัฒนาการของผักโขมตามอายุใบ a) ความกวาง b) ความยาว c) คาดรรชนีความเขยีว 
               d) ปริมาณคลอโรฟลลรวม e) คลอโรฟลลเอ f) คลอโรฟลลบี g) สัดสวนคลอโรฟลลเอตอ 
               คลอโรฟลลบี (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

0

4

8

12

16

Le
af

 W
id

th
, c

m
AS202 AS220 AS041-B AS224-A

0

4

8

12

16

Le
af

 L
en

gt
h,

 c
m

AS202 AS220 AS041-B AS224-A

20

30

40

50

SP
A

D
 in

de
x

0.2

0.3

0.4

0.5

0.6

To
ta

l C
hl

, g
 m

-2

0.1

0.2

0.3

0.4

C
hl

 a
, g

 m
-2

0.04

0.08

0.12

0.16

0 5 10 15 20 25

Leaf age, day

C
hl

 b
, g

 m
-2

1.5

2.0

2.5

3.0

0 5 10 15 20 25

Leaf age, day

C
hl

 a
: 

C
hl

 b

a

f

c d

e

b

g 



 

30 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ภาพที่ 3  ความสัมพันธระหวางปริมาณคลอโรฟลลเอกับ a) ความกวาง b) ความยาว ของใบ 
                ผักโขมตามอายุใบ (คาเฉลี่ยจากการวัด 2 ใบ) 
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1.2  เสนตอบสนองตอแสง 
 

       เสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีช่วงอายใุบ 5-17 วัน (ภาพที่ 4a- 
4d) แสดงวาในชวงแรกที่ใบอยูในสภาพมืด (0 μmolPPF m-2 s-1) ใบผักโขมยังไมเกิดการสังเคราะห
แสง เนื่องจากอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) เปนคาติดลบ แตเมื่อใบไดรับความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้น
ถึง 500 μmolPPF m-2 s-1  คา A จะเพิ่มสูงเรือ่ยๆ และสัมพนัธเชิงเสนตรงกับความเขมแสง ตอมาเมื่อ
ความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้นอีก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะเพิ่มขึ้นในอัตราที่ลดลง ทั้งนี้พบวาอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (A2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 ของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ มีคาสูงสุดเทากับ 44.5-55.8 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบอายุ 8-10 วัน (ตารางที่ 2a-2b) ซ่ึง
มากกวาคาที ่Lin and Ehleringer (1983) รายงานไวในผักโขมชนิดเดยีวกันคือ 48±1 μmolCO2  
m-2 s-1 และเปนคาที่สูงใกลเคียงกับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของพืช C4 ทั่วไป อาทิ หญาเบอรมิวดา 
ขาวโพด ขาวฟาง ออย ซ่ึงมีคาสูงกวา 40 μmolCO2 m

-2 s-1  (Nobel, 2005) 
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ภาพที่ 4  เสนตอบสนองตอแสงที่อายุใบ 5 ชวง ของผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ  
               c) AS041-B และ AS224-A
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พารามิเตอรหลักที่คํานวณไดจากสมการ (1) เขารูปฟงกชันของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
ในชวงความเขมแสงตั้งแต 0-2,000 μmolPPF m-2 s-1 ของใบผักโขมที่อายุใบชวง 5-17 วัน แสดงใน
ตารางที่ 2a-2b และภาพที่ 5a พบวาคาอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ของผักโขมใบสีเขียวสาย
พันธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพันธุอ่ืนเดนชัด โดยมีคามากที่สุดเทากับ 65.6 μmolCO2 m

-2 s-1 รองลง
ไปเปนใบสีแดงสายพันธุ AS224-A ที่มีคามากที่สุดเปน 53.8 μmolCO2 m

-2 s-1  ที่อายใุบ 10 วัน แต
สายพันธุ AS041-B และ AS202 มี Pm มากที่สุดที่อายุใบ 8 วัน โดยมีคาเปน 52.7 และ 49.3 
μmolCO2 m

-2 s-1 ตามลําดับ ดังนั้นใบผักโขม 4 สายพันธุนี้ จึงมี Pm สูงสุดเมื่อใบมีอายุ 8-10 วัน และ
คา Pm สูงสุดอยูในชวง 49-65 μmolCO2 m

-2 s-1  ซ่ึงเปนคาที่สูงมากเมื่อเทียบกับพืช C3 ใบเลี้ยงคู 
ไดแก มะละกอ พริกขี้หนู คะนา แตงกวา ที่มีคาในชวง 23-41 μmolCO2 m

-2 s-1 (คัทลียาและคณะ, 
2548; สุทินและคณะ, 2549; สุภาพร, 2547 และธาดา, 2547) หรือพืช C3 ใบเลี้ยงเดีย่วคือ ปาลม
น้ํามันและสะละซึ่งมีคาเปน 3-34 μmolCO2 m

-2 s-1 (พรชัย, 2550; สุนทรีและพัทธนนัท, 2551) และ
มากกวาพืช CAM (Crassulacean acid metabolism) คือ กลวยไมสกุลหวายพันธุบอมโจ ที่มีคา Pm 
เพียง 6-7 μmolCO2 m

-2 s-1 (พรรณี, 2550) แตอยางไรก็ดีเมื่ออายุใบของผักโขมมากขึ้นคา Pm ของใบ
ผักโขมจะลดต่ําลง 
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ตารางที่ 2  คานําไหลปากใบ (gs2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่ความเขมแสงสูงสุด (A2000) และพารามิเตอร 
                  จากเสนตอบสนองตอแสงของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุตามอายุใบ ไดแก อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสง (α)  
                  จุดชดเชยแสง (Ic) ความเขมแสงอิ่มตัว (Is)  คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (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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คาประสิทธิภาพการใชแสง (α) ซ่ึงบงบอกสัดสวนของคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอ
หนึ่งหนวยแสงที่ใบไดรับ พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพนัธุอ่ืนๆ ทุก
ชวงอายใุบ โดยมีคาสูงสุดเทากับ 0.054 molCO2 mol-1PPF และใบสีแดงสายพันธุ AS041-B มีคา
นอยสุดคือ 0.048 molCO2 mol-1PPF ขณะใบอายุ 8-10 วัน (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5b) คา α ที่
ไดใกลเคยีงกบัการรายงานของ Lin and Ehleringer (1983) ที่รายงานวาใบผักโขมชนิดเดยีวกัน (A. 
tricolor) มีคา α เทากับ 0.056 molCO2 mol-1PPF 
 

ความเขมแสงอิ่มตัว (Is) ของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ จะมีคาสูงในชวงอายุ 8-10 วัน เชนกัน 
โดยมีคาอยูในชวง 895-1,069 μmolPPF m-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5c) คา Is ที่สูงถึง 1,000 
μmolPPF m-2 s-1 แสดงวาใบผักโขมตองการความเขมแสงสูงเพื่อใหเกิดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
สูงสุดได  
 

จุดชดเชยแสง (Ic) ของใบผักโขม จะมีคาไมผันแปรมากตามอายุใบ โดยเฉพาะใบสีแดง 
สายพันธุ AS041-B และ  AS224-A สวนใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 มีคา Ic ลดลง
ชัดเจนเมื่อใบมีอายุมากขึ้น (ที่ 17 วัน) (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5d) คา Ic ของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุขณะใบพัฒนาเต็มที่มีคาอยูในชวง 28-45 μmolPPF m-2 s-1 แสดงวาแสงในชวงที่ต่ํากวา 28 
μmolPPF m-2 s-1 จะสงผลใหใบผักโขมมีอัตราหายใจสูงกวาอัตราสังเคราะหแสงรวมได (คืออัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิมีคาติดลบ) 

 
คาควบคุมความโคง (θ) ของเสนกราฟสะทอนลักษณะการเปลี่ยนสภาพจากชวงที่ความเขม

แสงเปนปจจยัจํากัดตอกระบวนการสังเคราะหแสงเปนชวงที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด
เปนปจจยัจํากดั พบวาคา θ ของใบผักโขมมีคาเขาใกล 1 คือมีคาในชวง 0.89-0.93 แสดงวาเปนการ
เปลี่ยนสภาพแบบคอนขางกะทันหนั (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5e) เมื่อพิจารณาคา θ ตามสมการ 
(3) แสดงวาคานําไหลของกระบวนการแพรคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศถึงเมสโซฟลล 
(gd

CO2) (กระบวนการทางฟสิกส) เปนปจจัยจํากัดมากกวาคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผาน 
เมสโซฟลล (gm

CO2) ของการตรึงคารบอนไดออกไซด (กระบวนการเชงิชีวเคม)ี โดยในชวงแรกใบ
ผักโขมอายุนอยมักมีคา θ สูงกวา แสดงวาการแพรของคารบอนไดออกไซดเขาสูใบเกดิขึ้นยากกวา 
แตเมื่อใบอายุเพิ่มขึ้น คา θ ลดต่ําลงจากเดิม สะทอนวาคารบอนไดออกไซดแพรเขาสูใบงายขึ้น หรือ
เปนไปไดวาคานําไหลของคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลลจากเมมเบรนไปถึงจดุเกิด 
คารบอกซิเลชั่นมีคาลดต่ําลง อยางไรก็ดีคา θ กลับเพิ่มสูงขึ้นอีกครั้งเมื่อใบผักโขมอาย ุ17 วัน 

36 
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โดยรวมกลาวไดวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคา θ ต่ํากวาสายพันธุอ่ืน การแพรของ
คารบอนไดออกไซดเกดิขึ้นไดดีกวาสอดคลองกับคานําไหลปากใบ (gs2000) ที่สูงกวา ทัง้นี้ตรงขาม
กับผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 ที่มีคา θ สูงกวา คารบอนไดออกไซดแพรเขาสูใบไดยาก
สอดคลองกับใบมีคานําไหลปากใบต่ํา ใบผักโขมมีคา θ สูงกวาใบพรกิและปาลมน้ํามันซึ่งเปนพืช 
C3 ที่มีคาในชวง 0.23-0.79 และมีคาสูงกวาใบกลวยไมสกุลหวาย (พืช CAM) ซ่ึงมีคาในชวง 0.77-
0.85 (สุทิน, 2547; พรชัย, 2550 และ พรรณี, 2550) จึงกลาวไดวาเมื่อเปรียบเทียบกบัพืชอ่ืนแลว หาก
ใบผักโขมไดรับแสงสูงกวาระดับความเขมแสงอิ่มตัวข้ึนไป กระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด
ดานชีวเคมีของใบผักโขมมีอัตราที่เร็ว ในขณะที่อัตราแพรของคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศ
เขาสูใบ (กระบวนการทางฟสิกส) เปนปจจัยจํากัดการตรึงคารบอนไดออกไซด 

 
อัตราหายใจในที่มืด (Rd) มีคาสูงในระยะแรกของการเจริญเติบโต และลดต่ําลงเมื่อใบผาน

ชวงที่มีพัฒนาการเต็มที่แลว คา Rd ของใบพัฒนาเต็มที่ของผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มคีาเทากับ 1.3-
2.2 μmolCO2 m

-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และ ภาพที่ 5f) ใกลเคียงกับผัก C3 ใบเลี้ยงคู ไดแก พริกขี้หนู, 
แตงกวาและคะนาที่มีคาในชวง 1.7-2.6 μmolCO2 m

-2 s-1 
 
คานําไหลปากใบ (gs2000) ขณะไดรับความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1) ของ 

ผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีคาสูงสุดและสูงกวาสายพันธุอ่ืนทกุชวงอายใุบ รองมาเปน 
สายพันธุ AS224-A สวนคา gs2000 ของสายพันธุ AS202 มีคาต่ําสุด โดยชวงทีใ่บมีคา Pm สูงสุด คา 
gs2000 ของใบผักโขมมีคาในชวง 386-559 mmolH2O m-2 s-1 (ตารางที่ 2a-2b และภาพที่ 5g) อยางไรก็
ดีคา gs2000 ของใบผักโขมเปนคาต่ํากวาของใบคะนาที่มีระดับ gs2000 สูงถึง 740-2,029  
mmolH2O m-2 s-1 (สุภาพร, 2547) และเปนคาที่ใกลเคียงกับพริกขี้หนูทีม่ีคา gs2000 เทากับ 508-770 
mmolH2O m-2 s-1 (สุทิน, 2549) แตผักโขมกลับมีอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) สูงกวา 2-3 
เทา โดยภาพรวมกลาวไดวา ผักโขมมีคานําไหลปากใบสงูกวามากเมื่อเปรียบเทียบกบัพืชอ่ืนๆ อีก
หลายชนิด ไดแก มะละกอ กลวยไมสกุลหวาย ปาลมน้ํามัน และสะละ ที่มีคานําไหลปากใบเพยีง 
29-281 mmolH2O m-2 s-1 (คัทลียา, 2547; พรรณี, 2550; พรชัย, 2550 และ สุนทรีและพัทธนันท, 
2551) 
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ภาพที่ 5  พารามิเตอรของการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีอ่ายุใบตางๆ  
    a) อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสง c) ความเขมแสงอิ่มตัว  
               d) จดุชดเชยแสง e) คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ f) อัตราหายใจในทีม่ืด และ  
               g) คานําไหลปากใบที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF m-2 s-1)  
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ผลการวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบผักโขมสรุปไดวา อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด 
(Pm) ของใบผกัโขมเพิ่มสูงขึ้นตามอายุใบ และมีคาสูงสุดในชวง 49-65 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบ
พัฒนาเต็มที่ทีอ่ายุ 8-10 วัน คาความเขมแสง (Is) และคานําไหลปากใบ (gs2000) มีระดบัสูง สวนคา
ประสิทธิภาพการใชแสง (α) จุดชดเชยแสง (Ic) และอัตราหายใจในที่มดื (Rd) ไมผันแปรตามอายุใบ
มากนัก แตเมือ่ใบอายุมากขึน้คา Pm, Is, gs2000 ลดต่ําลง โดยผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS220 มีคา Pm 
สูงสุดตรงกับคา α, Is, gs2000 ที่สูง จึงเปนสายพันธุที่มีศักยภาพการสังเคราะหแสงสูงสุด สวนผักโขม
ใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีศักยภาพการสังเคราะหแสงต่ําที่สุด 
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1.3  ประสิทธิภาพของระบบรับแสง 
 
1.3.1  ปริมาณคลอโรฟลล 

 
            จากการวัดคาดรรชนีความเขียว (SPAD index) และแทนคาในสมการเสน
ตรวจเทยีบ (ตารางที่ 1) เพื่อคํานวณหาปรมิาณคลอโรฟลลเอ พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ 
AS220 มีปริมาณคลอโรฟลลเอสูงกวาสายพันธุอ่ืนชัดเจนทุกชวงอายุ สวนใบผักโขมอีก 3 สายพนัธุ 
มีปริมาณคลอโรฟลลเอไมแตกตางกันมาก โดยขณะที่ใบพัฒนาเต็มที่ปริมาณคลอโรฟลลของใบ 
ผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาเทากับ 0.30-0.36 g m-2 (ตารางที่ 3a-3b และ ภาพที่ 6a) 
 
  1.3.2  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (PSII quantum yield) 
 
            ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดแสง (ΦPSII) ที่
แสดงสัดสวนของความเขมแสงที่ใบใชในกระบวนการใชแสง (photochemistry) เทียบกับความเขม
แสงทั้งหมดทีถู่กใบดูดกลืนของใบผักโขม 4 สายพันธุ ทีช่วงอายใุบ 5-17 วัน พบวาคาประสิทธิภาพ
การใชแสงของระบบแสงสองลดลงอยางตอเนื่องเมื่อไดรับความเขมแสงเพิ่มสูงขึ้นและไมมี
แนวโนมวามคีาต่ําสุดคงที่เมื่อใบไดรับความเขมแสงสงูสุดที่ 2,000 μmolPPF m-2 s-1 (ภาพที่ 7a-7d) 
หมายความวาขณะทีใ่บไดรับความเขมแสงสูงขึ้น พลังงานแสงที่ใบดดูกลืนเขามาจะถูกนําไปใชใน
กระบวนการใชแสงไดนอยลง ซ่ึง Maxwell and Johnson (2000) กลาววาเมื่อใบไดรับพลังงานแสง
มากขึ้น plastoquinone คือ QA, QB จะเกดิการรีดักชั่นทําใหศูนยกลางปฏิกิริยาของระบบแสงสองอยู
ในสภาพปดคอืไมสามารถรับอิเล็กตรอนไดอีก อยางไรกด็ีขณะทีใ่บไดรับความเขมแสงสูงถึง 2,000 
μmolPPF m-2 s-1 คา ΦPSII2000 มีคาในชวง 0.26-0.30 molE mol-1PPF  (ตารางที่ 3a-3b) ขณะใบ
พัฒนาเต็มที่ที่ 8-10 วัน และคา ΦPSII2000 มีแนวโนมลดลงเมื่ออายุใบมากขึ้น โดยใบผักโขม 
สายพันธุ AS220 มีคาสูงกวาสายพันธุอ่ืนในเกือบทุกอายใุบเชนเดียวกบัปริมาณคลอโรฟลลเอที่สูง
กวา สวนสายพันธุ AS202 มีทั้งสองคาต่ําที่สุด ผักโขมใบสีแดงสายพนัธุ AS041-B และ AS224-A 
มีคาอยูในชวงของคา ΦPSII ของผักโขมใบสีเขียว 2 สายพันธุ กลาวคือขณะทีใ่บไดรับความเขม
แสงสูงสุด ระบบรับแสงสองของใบผักโขมสามารถนําพลังงานแสงไปใชในกระบวนการใชแสงได
อีกประมาณ 30% ของความเขมแสงที่ใบดดูกลืน



ตารางที่ 3  คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ที่ความเขมแสงสูงสุด  
      (2,000 μmolPPF m-2 s-1) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่ความเขมแสงสงูสุด (ETR2000) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ปริมาณ 
      คารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึง่หนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) และปริมาณอิเล็กตรอนที่ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได 
      ของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 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 
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ภาพที ่6  พัฒนาการของกระบวนการใชแสงของใบผักโขมที่ชวงอายุใบ 5-17 วัน ไดแก a) ปริมาณ 
   คลอโรฟลลเอ b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองที่ความเขมแสงสูงสุด (2,000  
   μmolPPF m-2 s-1) c) อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ d) ปริมาณอิเล็กตรอนที่ 
               ตองการตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึงได  
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ภาพที่ 7  ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดรับแสง (ΦPSII) ของใบผักโขม 4 สายพันธุ  ไดแก 
              ใบสีเขียวสายพันธุ a) AS202 และ b) AS220 กับใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B d) AS224-A
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อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอน (ETR) ของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สัมพนัธกับความเขมแสง
ทํานองเดียวกบัเสนตอบสนองตอแสงคือ อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนจะเพิ่มขึน้ตามความเขมแสง
ในเชิงเสนตรง ในชวงความเขมแสง 0-500 μmolPPF m-2 s-1 ตอมาเมื่อใบไดรับความเขมแสงสูงขึ้น
อีก อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนจะเพิ่มขึ้นในอัตราที่ลดลง (ภาพที่ 8a-8d) อัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนของใบผักโขมจะคอยๆ เพิ่มขึ้นตามอายุใบ และคาจะลดลงเมื่ออายุใบมากขึ้น (ภาพที่ 6c) 
โดยอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน (ETR2000) ที่วัดไดจริงทีค่วามเขมแสงสูงสุด (2,000 μmolPPF  
m-2 s-1) มีคาเทากับ 174-201 μmolE m-2 s-1 อัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) ที่
คํานวณไดจากสมการ (7) มีคาในชวง 181-212 μmolE m-2 s-1 ขณะใบพัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน 
ปริมาณ CO2 ที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอน (dA/dETR) มีคาเทากบั 0.24-0.30 molCO2 molE-1 
หรือกลาวไดวาตองใชอิเล็กตรอน 3.3-4.1 โมล ตอการตรึงคารบอนไดออกไซด 1 โมล (ตารางที่ 3a-
3b) ทั้งนี้คาที่ไดใกลเคียงกับพืช C4 ซ่ึงใชอิเล็กตรอน 4-6 โมลตอการตรึง คารบอนไดออกไซด 1 
โมล แตพืช C3 ตองการอิเล็กตรอนถึง 10-12 โมล เพราะเกิดการสูญเสยีพลังงานสวนหนึ่งจากการ
ถายทอดอิเล็กตรอนไปกับการหายใจเชิงแสง (Singsaas et al., 2001; Krall and Edwards, 1992 )  
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ภาพที่ 8  ความสัมพันธระหวางความเขมแสงกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนของใบผักโขม 4 สายพันธุ ไดแก ใบสีเขียวสายพนัธุ a) AS202 และ b) AS220  
               และใบสีแดงสายพนัธุ c) AS041-B และ d) AS224-A 
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1.4  ความสัมพันธระหวางพารามิเตอรปจจัยตางๆ ที่ไดจากการวัดศักยภาพ 
       การสังเคราะหแสง 
 
       อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) สัมพันธกับคานําไหลปากใบ (gs) เนื่องจาก

คารบอนไดออกไซดจะแพรโมเลกุลเขาสูกระบวนการสงัเคราะหแสงไดตองมีชองเปดของปากใบ 
แตเปนความสัมพันธในลักษณะคอนขางกระจายตวั โดยอัตราสังเคราะหแสงสุทธิหนึง่ๆ เกิดไดเมื่อ
คานําไหลปากใบมีชวงกวาง (ภาพที่ 9a) เพราะนอกจากคานําไหลปากใบแลว แรงขับเคลื่อนก็มีผล
ตออัตราสังเคราะหแสงสุทธิดวย ดังในภาพที่ 9b แสดงไดวาแรงขับเคลื่อน คือความแตกตางของ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) กับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดใน
ชองวางภายในใบ (Ci) สัมพันธกับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเชนกัน โดยเฉพาะผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS220, AS202 และใบสีแดงสายพันธุ AS041-B สะทอนวาทีอั่ตราสังเคราะหแสงสุทธิ
หนึ่งถูกควบคมุโดย 2 ปจจัย คือ คานําไหลปากใบและความแตกตางของความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ 
 
 เนื่องจากการวดัเสนตอบสนองตอความเขมแสงทําไปพรอมกับการวัดประสิทธิภาพ 
การใชแสง จึงสามารถสรางความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) กบัอัตราเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอน (ETR) ซ่ึงพบวาเปนความสัมพนัธเชิงเสนตรงในลักษณะควบคอนขางแนน (ภาพที่ 9c) 
สะทอนวาอัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนมีบทบาทโดยตรงตออัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนอยางมาก 
และปจจยัที่สงผลตออัตราเคล่ือนยายอิเล็กตรอน คือปริมาณคลอโรฟลลเอ (ภาพที่ 9d) ทั้งนี้เพราะ
คลอโรฟลลเอคือโมเลกุลที่ถายทอดพลังงานแสงซึ่งขับเคลื่อนกระบวนการเคลื่อนยายอิเล็กตรอน 
เพื่อนําไปสูการสราง NADPH และ ATP สําหรับใชในกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด  
 

 

 

 

 

 

 

 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ภาพที่ 9  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบผักโขมที่ชวงอายุ 5-17 วัน กับ  
               a) คานําไหลปากใบ b) ความแตกตางของความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ 
               กับชองวางภายในใบ c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอน และความสัมพันธของ d) ปริมาณ 
               คลอโรฟลลเอกับอัตราเคลื่อนยายอิเล็กตรอนที่ความเขมแสงสงูสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 
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2.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) และประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น  
      (carboxylation efficiency) 
 

2.1  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 
 
       จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) บงบอกถึงความเขมขนของคารบอนไดออกไซด

ภายในชองวางของใบขณะที่อัตราหายใจเทากับอัตราสังเคราะหแสง กลาวคือขณะทีอั่ตรา
สังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย พบวาจุดชดเชยคารบอนไดออกไซดของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคา
ต่ําคืออยูในชวง 0 ถึง 3 μmolCO2 mol-1 ที่อายุใบ 5-17 วัน (ตารางที่ 4) โดยจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดสูงกวาศูนยเมื่อใบยังมีอายุนอย ตอมาผักโขมใบสีเขียวมีจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดเปนศนูย สวนใบสีแดงมีคามากกวาศูนยเล็กนอย จึงบงชี้ไดวาผักโขมเปนพืช 
C4 เนื่องจากมจีุดชดเชยคารบอนไดออกไซดเขาใกลศูนย (Taiz and Zeiger, 2006) โดยภาพรวม
พบวาจดุชดเชยคารบอนไดออกไซด ไมเปลี่ยนแปลงมากตามอายุใบ (ตารางที่ 4 และ ภาพที่ 10a) 
เนื่องจากอัตราหายใจในที่มืด (Rd) ลดลงพรอมกับอัตราสังเคราะหแสงสทุธิที่ลดต่ําลง (ตารางที่ 2) 
 

2.2  ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น 
 

       ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นหรือคานําไหลเมสโซฟลล (carboxylation efficiency or 
mesophyll conductance, gm

CO2) ของใบผักโขมที่พัฒนาเต็มที่ที่อายุ 8-10 วัน มีคาในชวง 475-577 
mmolCO2 m

-2 s-1 (ตารางที่ 4 และ ภาพที่ 10b) เปนคาที่สูงมากเมื่อเปรียบเทียบกับพืช C3 คือ ปอสา 
พริก ยูคาลิปตสัและมังคุด ซ่ึงมีคาในชวง 6-137 mmolCO2 m

-2 s-1 (ภูริพงศ, 2547; สุทิน, 2549; 
สุนทรีและคัทลียา, 2547 และ สุนทรีและพรรณี, 2551) ทัง้นี้เพราะผักโขมเปนพืช C4 ที่มีโครงสราง
ของ  Kranz anatomy และเอนไซม  PEPC  (Fisher and Evert; 1982, Kiirat, 2002 and Ueno, 2000) 
ซ่ึงเปนองคประกอบที่ชวยเพิม่สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดตอออกซิเจนกอนเขา
ทําปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่นใน Calvin cycle สงผลใหเอนไซม Ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase จบักับโมเลกุลคารบอนไดออกไซดมากกวาจับกับออกซิเจน คาประสิทธิภาพ 
คารบอกซิเลชั่นของใบผักโขมจึงมีระดับสูง อยางไรก็ดคีาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นมีระดับ
ลดลงเมื่อใบอายุมากขึ้น  
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ตารางที่ 4  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) และประสทิธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm
CO2) ตามอาย ุ

                 ใบของใบผักโขม ขณะทีใ่บอุณหภูมใิบ (Tleaf) เทากับ 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  ความสัมพันธระหวางอายุใบของผักโขมกับ a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ  
                 b) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นของใบผักโขม 4 สายพันธุ 
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3.  การแลกเปล่ียนแกสในรอบวันของใบผกัโขม 
 

3.1  สภาพอากาศ 
 
         สภาพอากาศในรอบวนัที่ใบผักโขมสัมผัสภายในภาชนะบรรจุใบของเครื่องวัดอัตรา
สังเคราะหแสงระบบเปด (LI-6400) ตั้งแตเวลา 7-18 น. แสดงคาในตารางที่ 5a-5b และภาพที่ 11 
ความเขมแสงมีคาเพิ่มขึ้นอยางตอเนื่องในชวงเชาจนถึงจดุสูงสุดที่ความเขมแสงประมาณ 1,500 
μmolPPF m-2 s-1 เมื่อเวลา 11-12 น. แตลดต่าํลงทันทีที่ 13 น. เนื่องจากมีเมฆ หลังจากนัน้ความเขม
แสงจะเพิ่มขึ้นอีกเล็กนอยแลวกลับลดต่ําลงจนกระทั่งเขาใกล 0 μmolPPF m-2 s-1 เมื่อเวลา 18 น. 
(ภาพที1่1a) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศมีระดับสูงในชวงเชาเวลาประมาณ 7 น. 
ที่ 450 μmolCO2 mol-1 ซ่ึงเปนชวงเดียวกับที่ความเขมแสงยังต่ํา ทําใหพชืโดยรอบบริเวณยังมีการ
ตรึงคารบอนไดออกไซดจากบรรยากาศในระดับต่ํา หลังจากนั้นความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดจะลดลงอยางรวดเรว็เมื่อความเขมแสงเริ่มสูงขึ้นจนกระทั่งคงที่ที่ประมาณ 360 
μmolCO2 mol-1 ในชวง 8-16 น. แลวความเขมขนคารบอนไดออกไซดเร่ิมกลับเพิ่มขึ้นอีกครั้งหลัง
เวลาประมาณ 17 น. (ภาพที่ 11b) เมื่อความเขมแสงลดลงเกือบหมด  สวนอุณหภูมิอากาศในรอบวนั
จะแปรผันตามความเขมแสง และคาจะแกวงอยูในชวงประมาณ 10C โดยมีอุณหภูมปิระมาณ 30C 
ในชวงเชาและเย็น และมีอุณหภูมิสูงสุดที่ 41C เมื่อเวลา 12 น. (ภาพที่ 11c) ซ่ึงเปนเวลาเดียวกับที่มี
ความเขมแสงสูงสุด และมีความชื้นสัมพัทธในอากาศต่ําสุดอยูที่ประมาณ 30% โดยความชื้น
สัมพัทธมีคาสูงกวา 55% ในชวงเชาเวลา 7 น. และชวงเยน็ตั้งแต 17 น. (ภาพที่ 11d) คาแรงดึงระเหย
น้ํา (VPDair) มีคาอยูในชวง 2.3-6.9 kPa โดยคาแรงดึงระเหยน้ําจะคอยๆ เพิ่มสูงขึ้นจากประมาณ 2 
kPa ในชวงเชา จนกระทัง่มคีาแรงดึงระเหยน้ําสูงสุดซึ่งสะทอนสภาพอากาศแหงที่สุดอยูที่เกือบถึง 
7 kPa ในชวงเที่ยงเวลา 12 น. หลังจากนัน้จงึลดลงต่ําอีกจนใกลเคียงกับคาแรงดึงระเหยน้ําในชวง
เชา (ภาพที่ 11e) 
 
 สภาพอากาศในรอบวันของวันที่ 14 กรกฏาคม 2550 ที่วัดการแลกเปลีย่นแกสของใบ 
ผักโขมจึงเปนวันที่มีแดดจัดในชวงกอนเทีย่งแลวมเีมฆปกคลุมในชวงบาย อากาศรอนจัด และ
สภาพอากาศแหงมาก 
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ตารางที่ 5  สภาพอากาศที่ใบผักโขมสัมผัสไดแก ความเขมแสง (PPF) ความเขมขนของ 
                  คารบอนไดออกไซดในอากาศ (CO2 air) อุณหภูมิอากาศ (Tair) ความชื้นสัมพัทธ (RHair)  
                  และแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ในวันที่ 14 กรกฏาคม 2550 (คาเฉลี่ยจากการวัด 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  สภาพอากาศที่ใบผักโขมไดรับในรอบวัน a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดในอากาศ c) อุณหภูมิอากาศ d) ความชืน้สัมพัทธ e) แรงดึงระเหยน้ํา  
                 (คาเฉลี่ยจากการวดั 2 ใบ)  
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3.2  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผักโขม 
 
       ภายใตสภาพที่มีแดดจัดเพิ่มขึ้นในชวงเชาจนถึงเที่ยงกอนมีเมฆบังแดดในชวงบาย 

อัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบผักโขมแสดงคาผันแปรในแนวเดยีวกัน คือมีคาเพิ่มขึ้นจนถึงจุดสูงสุด
ในเวลาเดียวกบัความเขมแสง กอนมีคาลดระดับลง คาที่วัดไดที่เวลาตางๆ แสดงสรุปในตารางที่ 6a-
6d และภาพที่ 12-13 
 

3.2.1  อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ 
 
                        อัตราสังเคราะหแสงสุทธิของผักโขมมีแนวโนมเดียวกนัทั้ง 4 สายพนัธุ คือ

อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะคอยๆ เพิ่มสูงขึ้นในชวงเชาจนกระทั่งสูงสุดเมื่อเวลาประมาณ 11- 12 น. 
(ภาพที่ 12a) ซ่ึงเปนชวงที่ความเขมแสงสูงสุด (ภาพที่ 11a) หลังจากนั้นอัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะ
คอยๆ ลดต่ําลงจนมีคาเปนศนูยหลังเวลา 17 น. ขณะทีแ่สงแดดหมดลง โดยผักโขมใบสีเขียว 
สายพันธุ AS220 มีอัตราสังเคราะหแสงสทุธิที่จุดสูงสุดอยูที่ 40 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะที่สายพันธุ 
ใบสีเขียว AS202 มีอัตราสังเคราะหสุทธิสูงสุดในรอบวนัต่ําสุดใน 4 สายพันธุ คืออยูที่ 28 μmolCO2 
m-2 s-1  (ตารางที่ 6a-6d) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิตรงจุดที่มีคาสูงสุดในรอบวันของใบผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ มีคาต่ํากวาคาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดที่ความเขมแสง 2,000 μmolPPF m-2 s-1 

(A2000) ประมาณ 30-39% หรือต่ํากวาอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ประมาณ 39-43% สวน
คานําไหลปากใบขณะที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิขึ้นสูงสุดในรอบวนัมีคาในชวง 236-401 
mmolH2O m-2 s-1 ซ่ึงต่ํากวาคานําไหลปากใบ (gs2000) ขณะไดรับความเขมแสงสูงสุด (2,000 
μmolPPF m-2 s-1) เชนเดยีวกนั (ตารางที่ 2a-2b) เมื่อถึงเวลาประมาณ 13 น. อัตราสังเคราะหแสง
สุทธิของใบผักโขมมีคาลดลง เนื่องจากเปนชวงที่มีเมฆบังแสง (ภาพที่ 11a) และเปนขณะเดยีวกับที่
คานําไหลปากใบลดลง (ภาพที่ 12b) คาสัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายใน
ชองวางของใบกับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ci/Ca) มีคาสูงในชวงเริ่มตนแลว
ลดต่ําลงเรื่อยๆ ในชวงเชาจนมีคาต่ํามากในชวงเทีย่งขณะที่ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุด 
สะทอนวาคา Ci/Ca ที่ลดลงเกิดจากคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบถูกตรึงเขาสู Calvin 
cycle ในกระบวนการสังเคราะหแสง และคา Ci/Ca จะกลับสูงขึ้นอีกครั้งเมื่อเวลา 16 น. (ภาพที่ 12c) 
ทั้งนี้คา Ci/Ca เฉลี่ยทั้งวันของใบผักโขมมีคา 0.7-0.8 ซ่ึงเปนคาที่เทากับพืช C3 ที่ควรไดตามทฤษฏี
คือ 0.7 (Caemmerer and Farquhar, 1981) สวนคาประสทิธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ที่คํานวณ
ไดจากการใหจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) ขณะทีใ่บพัฒนาเต็มที่ มีคาในชวง 0-2  
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μmolCO2 mol-1 (ตารางที่ 4) และใชคา Ci ในรอบวันไปแทนคาในสมการ (8) พบวาคา gm
CO2 ใน

รอบวันมีคาไมคงที่ โดยจะเพิ่มสูงขึ้นเรื่อยๆ ในชวงเชา จนขึ้นสูงสุดที่เวลา 11-13 น. คา gm
CO2  

สูงสุดในรอบวันของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาเทากบั 197-386 mmolCO2 m
-2 s-1 ตามลําดับ 

(ภาพที่ 12d) ซ่ึงคิดเปน 41-66% ของคา gm
CO2 จากเสนตอบสนองคารบอนไดออกไซด ซ่ึงมีคาถึง 

475-577 mmolCO2 m
-2 s-1 ในสภาพที่ไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 (ตารางที่ 4) 

 
3.2.2  อัตราคายน้ํา 

  
            อัตราคายน้ําของใบผักโขมมีคาเพิ่มสูงขึ้นตลอดชวงเชา โดยมีคาสงูสุดเมื่อ
เวลาประมาณ 11-12 น. (ภาพที่ 13a) เปนลักษณะการเปลี่ยนแปลงทํานองเดียวกับอตัราสังเคราะห
แสงสุทธิ ตรงกับชวงที่ใบมคีานําไหลปากใบ (ภาพที่ 12b) และคาแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air) มีคาสูง 
(ภาพที่ 13b) จงึเปนสภาวะทีใ่บผักโขมมีทั้งชองทางการไหลและแรงขับเคลื่อนที่เอื้อตอการคายน้ํา 
โดยใบผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีอัตราคายน้ําสูงสุดที่ 11.6 mmolH2O m-2 s-1 สวนใบ 
สีเขียวสายพนัธุ  AS202 มีอัตราคายน้ําสูงสุด (7.6 mmolH2O m-2 s-1) เปนระดับที่ต่ําสุดของใบ 
ผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ โดยอัตราคายน้ําสูงสุดเกิดขณะทีอุ่ณหภูมิใบมีคาขึ้นสูงสุดในรอบวันที่สูงถึง 
39C (ภาพที่ 13c) เปนคานาสังเกตวาสภาพอากาศขณะที่วัดการแลกเปลี่ยนแกสของใบผักโขมเปน
สภาพอากาศทีแ่หงมากจนแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ขึ้นสูงถึง 7 kPa แตแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air)  
กลับมีคาต่ํากวามาก โดยมีคาสูงสุดเพียง 3.3 kPa ทั้งนี้เพราะใบผักโขมสามารถคายน้ําเพื่อระบาย
ความรอนไดมากจนอณุหภูมใิบ (Tleaf) มีคาต่ํากวาอณุหภมูิอากาศ (Tair) กลาวไดวาลักษณะนี้ของ 
ผักโขมเปนลักษณะที่โดดเดนและเอื้อใหกระบวนการทางชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซด
สามารถดําเนินไปไดภายใตสภาพอุณหภูมสูิง (ภาพที่ 13d) ดังนั้นใบผกัโขมจึงคงประสิทธิภาพ 
การใชน้ําในรอบวันไดนานและคอนขางนิ่งจนกระทั่งเวลาประมาณ 15 น. (ภาพที่ 13e และ ตารางที่ 
6a-6d) 



ตารางที่ 6  ผลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่เวลาตางๆ (เวลาแสดงเปนทศนิยม) ในรอบวัน ไดแก อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A, μmolCO2 m
-2 s-1) คานําไหล 

     ปากใบ (gs, mmolH2O m-2 s-1) ประสิทธภิาพคารบอกซิเลชั่น (gm
CO2, mmolCO2 m

-2 s-1) สัดสวนความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวาง 
     ของใบตอคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ci/Ca) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci, μmolCO2 mol-1) อัตราคายน้ํา (E,  
     mmolH2O m-2 s-1) คาแรงดึงคายน้ํา (VPDleaf-air, kPa) อุณหภูมิใบ (Tleaf, C) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิอากาศ (Tleaf -Tair, C) และ 
     ประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E, μmolCO2 mmolH2O

-1) (คาเฉลี่ยจากการวัด 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 
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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  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบผักโขม 4 สายพันธุ a) อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ  
                 b) คานําไหลปากใบ c) สัดสวนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบตอ 
                 คารบอนไดออกไซดในอากาศ d) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (คาเฉลี่ยจากการวดั 
                  2 ใบ) 
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ภาพที่ 13  อัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบผักโขม  4 สายพันธุ a) อัตราคายน้ํา b) แรงดึง 
                 คายน้ํา c) อุณหภูมใิบ d) ความแตกตางของอุณหภูมใิบกับอุณหภูมิอากาศ e)  
                 ประสิทธิภาพการใชน้ํา (คาเฉลีย่จากการวัด 2 ใบ) 
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3.3  ความสัมพันธระหวางพารามิเตอรตางๆ ของกระบวนการแลกเปลี่ยนแกสในรอบวัน 
 

3.3.1  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับปจจัยตางๆ  
  
             อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) ในรอบวันของใบผกัโขมถูกควบคุมดวยความ
เขมแสง ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) และคานาํไหลปากใบ (gs) โดยแสงเปนปจจยัที่มี
บทบาทชัดเจนที่สุด 
 
             ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับความเขมแสง (ภาพที่ 14a) 
แสดงวาอัตราสังเคราะหแสงของใบผักโขมแปรผันเชิงเสนตรงกับความเขมแสง คืออัตราสังเคราะห
แสงสุทธิเพิ่มสูงขึ้นตามความเขมแสงที่สูงขึ้น โดยผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มีรูปแบบ
ความสัมพันธเปนเสนตรงจนถึง 1,500 μmolPPF m-2 s-1 แตอีก 3 สายพันธุ แสดงระดับความเขม
แสงอิ่มตัวที่ประมาณ 1,000 μmolPPF m-2 s-1 
 
             ความแตกตางของความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศกับเขมขน
ของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ca-Ci) เปนแรงขับเคลื่อนของกระบวนการ
สังเคราะหแสง คาที่เพิ่มขึ้นในชวงมากกวา 100 μmolCO2 mol-1 สงผลใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ
สูงขึ้นดังภาพที่ 14b โดยที่ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ (Ca) ในรอบวันไม
แตกตางกันมาก ดังนั้นความแตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดที่เกิดขึน้จงึมาจากการ
ลดลงของ Ci เนื่องจากเมื่อใบมีอัตราสังเคราะหสุทธิมากขึ้น คา Ci ลดลง และเมื่อ A ลดลงถึง 0 
μmolCO2 mol-1 คา Ci ที่เพิ่มขึ้นนั้นจะมาจากการปลดปลอยคารบอนไดออกไซดจากการหายใจในที่
มืดของเซลลในใบ (ภาพที่ 14c) สวนคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ที่คํานวณไดจะแสดง
วาปฏิกิริยาเชิงชีวเคมีในการตรึงคารบอนไดออกไซดที่เพิ่มขึ้นตรงกับคา A ที่มีคาเพิ่มขึ้น (ภาพที่ 
14d ) 
 
             ความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ (ภาพที่ 
14e) พบวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ มีคาสูงขึ้นตามคานําไหลปากใบ
ที่เพิ่มขึ้น ทํานองเดียวกับความเขมแสง แตคาควบกันแนนนอยกวา ซ่ึงตรงกับความจริงวาขณะที่ gs 
เทากันคา A สูงกวาได เมื่อไดรับความเขมแสงที่สูงกวา 
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ภาพที่ 14  ความสัมพันธของอัตราสังเคราะหแสงสุทธิในรอบวันกับ a) ความเขมแสง b) ความ 
                 แตกตางของความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศกับความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ c) ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น d) คานําไหล 
                 ปากใบ  
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3.3.2  ความสัมพันธระหวางอัตราคายน้ํากับปจจยัตางๆ  
 
             อัตราคายน้ําของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ เพิ่มสูงขึ้นอยางตอเนื่องตาม 
คานําไหลปากใบ (gs) ที่เพิ่มขึ้นจนเกือบเปนเสนตรงชัดเจน (ภาพที่ 15a) และสัมพันธกับคาแรงดึง
คายน้ํา (VPDleaf-air) ซ่ึงเปนแรงขับเคลื่อนของกระบวนการคายน้ํา โดยอัตราคายน้ํามีคาเพิ่มขึ้นเมื่อ
คาแรงดึงคายน้ําเพิ่มสูงขึ้น (จนถึง 3.3 kPa) แตความสัมพันธคอนขางกระจายตัว (ภาพที่ 15b)  
แสดงวาขณะที่วัด คาแรงดึงคายน้ําสูงเพยีงพอที่ทําใหเกิดการคายน้ํา อัตราคายน้ําแปรผันตาม 
คานําไหลปากใบที่เปนชองออกของไอน้ํา คานําไหลปากใบจึงเปนปจจยัจํากดักระบวนการคายน้ํา
ของใบผักโขมชัดเจน กลาวไดวาปากใบมีบทบาทมากกวาแรงขับเคลื่อนของอัตราคายน้ําของใบ 
ผักโขม 
 
            ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับประสิทธิภาพการใชน้ํา (A:E) 
พบวาประสิทธิภาพการใชน้าํจะเพิ่มสูงขึ้นเรื่อย ๆ เมื่อคานําไหลปากใบเพิ่มขึ้น (ทําให A เพิ่มขึ้น) 
จนคานําไหลปากใบสูงประมาณ 100 mmolH2O m-2s-1 ประสิทธิภาพการใชน้ําของผักโขมทั้ง 4  
สายพันธุ จึงมคีาสูงถึงประมาณ 3-4 μmolCO2 mmol-1 H2O คอนขางคงที่อยางตอเนื่อง (ภาพที่ 15c) 
จึงกลาวไดวาผักโขมเปนพชืที่มีศักยภาพสูงในการเปดปากใบเพื่อรักษาประสิทธิภาพการใชน้ํา 
ของใบใหสูงเสมอ  
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ภาพที่ 15  ความสัมพันธของอัตราคายน้ําในรอบวันกับ a) คานําไหลปากใบ b) คาแรงดึงคายน้ํา  
     c) ประสิทธิภาพการใชน้ํา  
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3.3.3  ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับปจจยัตางๆ  
 

                       ปจจัยที่มีบทบาทตอคานําไหลปากใบ (gs) ของผักโขม คือความเขมแสง 
(PPF) แรงดึงระเหยน้ํา (VPDleaf-air) ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในชองวางภายในใบ (Ci) 
และอุณหภูมใิบ (Tleaf)  
 
                        คานําไหลปากใบของใบผักโขมทั้ง 4 สายพันธุ สัมพันธเชิงเสนตรงกับความ
เขมแสงอยางชัดเจน แสดงวาความเขมแสงเปนปจจยัทีม่ีบทบาทตอการเปดปากใบของใบผักโขม 
เมื่อความเขมแสงเกือบถึง 1,000 μmolPPF m-2 s-1 ซ่ึงใกลเคียงกับความเขมแสงอิ่มตัวพบวา 
คานําไหลปากใบของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีคาคอนขางคงที่ (ภาพที่ 16a)  
 
                       คานําไหลปากใบสัมพันธแบบผกผันกับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ (Ci) (ภาพที่ 16b) โดยขณะที่คานําไหลปากใบสูง คา Ci  
ต่ํา ซ่ึงนาจะเปนเพราะคารบอนไดออกไซดตรงชองวางภายในใบถูกตรึงเขาสู Calvin cycle แตเมื่อ
คา Ci สูง 200-400 mmolCO2 m

-2 s-1 พบวาเปนชวงเดียวกบัที่คานําไหลปากใบลดต่ําลงมาก 
 
                       คานําไหลปากใบถูกจํากดัดวยคาแรงดึงระเหยน้ํา (VPDair) ที่สูงกวา  5 kPa 
(ภาพที่ 16c) เนื่องจากเมื่อใบเผชิญกับสภาพอากาศที่แหงมาก ผักโขมจึงถูกชักนําใหปดปากใบแคบ
ลง นอกจากนีค้านําไหลปากใบยังสัมพันธโดยตรงกับอณุหภูมิใบดวย ซ่ึงจะกลาวถึงรายละเอียดใน
ขอ 3.3.4 
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ภาพที่ 16  ความสัมพันธระหวางคานําไหลปากใบกับ a) ความเขมแสง b) ความเขมขนของ 
                 คารบอนไดออกไซดภายในชองวางของใบ c) คาแรงดึงระเหยน้ํา  
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3.3.4  ผลของอุณหภูมิใบที่เพิ่มสูงขึ้นกับพารามิเตอรตางๆ ในกระบวนการ 
                       แลกเปลี่ยนแกส 

  
            ขณะที่อุณหภูมิใบของผักโขมเพิ่มสูงขึ้นในชวง 30-39C อัตราสังเคราะหแสง 
สุทธิ (A) คานําไหลปากใบ (gs) อัตราคายน้าํ (E) และคาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) ยังมี
คาเพิ่มสูงตาม (ภาพที่ 17a-17d) ในขณะที่พชื C3 จะทํางานไดดใีนชวงอณุหภูมิใบ 20-35C (Nobel, 
2005) ผักโขมสามารถเปดปากใบเพื่อแลกเปลี่ยนไอน้ําในกระบวนการคายน้ําและแลกเปลี่ยน
คารบอนไดออกไซดในกระบวนการสังเคราะหแสงไดด ีแมวาอณุหภูมใิบจะสูงถึง 39C ที่นาสนใจ
คือการที่คาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นเพิม่สูงขึ้นตามอุณหภูมิใบ (ภาพที่ 17b) บงบอกวาใน
สภาวะทีใ่บไดรับอุณหภูมิสูง อัตราการแพรคารบอนไดออกไซดจากผนังเมสโซฟลลจนถึง 
คลอโรพลาสตเกิดขึ้นไดเร็ว และแสดงวากระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซดเชิงชวีเคมีตรง
ปฏิกิริยาคารบอกซิเลชั่นไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมใิบที่สูงขึ้น อัตราสังเคราะหแสงสุทธิที่
เพิ่มขึ้นตามอณุหภูมิใบของผักโขมใหผลสอดคลองกับการศึกษาในพชื C4 คือขาวฟาง (Sorghum 
bicolor) ที่รายงานวาการเพิ่มสูงขึ้นของอุณหภูมใิบในชวง 18-38C เปนสาเหตุใหการเคลื่อนยาย
อิเล็กตรอนในกระบวนการใชแสงเกิดในอตัราสูงขึ้นและมีผลโดยตรงตอการเพิ่มขึ้นของอัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิ (Loreto et al.,  1995) อีกสาเหตุหนึ่งที่ทําใหใบไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมิ
ใบที่สูงขึ้นคือกระบวนการคายน้ํา เนื่องจากเมื่ออุณหภูมใิบเพิ่มสูงขึ้น การคายน้ําเกิดในอัตราที่
สูงขึ้นดวย (ภาพที่ 17d) ซ่ึงทําใหใบสามารถถายเทความรอนไดมากจนอุณหภูมิใบมีระดับต่ํากวา
อุณหภูมิอากาศตลอดทั้งวัน (ภาพที่ 13d) ทั้งนี้เพราะการคายน้ําเปนกระบวนการทีน่ําความรอน
ภายในใบพืชมาใชเปนความรอนแฝงเพื่อเปลี่ยนน้ําเหลวเปนไอน้ําและแพรออกจากใบในรูปของ
การคายน้ํา จึงเปนผลใหความรอนที่ใบถูกถายเทไป (Nobel, 2005) นอกจากนี้ประสิทธิภาพการใช
น้ําของใบผักโขมมีคาสูงขึ้นตามอุณหภูมิใบเชนกัน จนถงึอุณหภูมิตั้งแต 35C ขึ้นไป ประสิทธิภาพ
การใชน้ําจึงมคีาคงที่ โดยมรีะดับอยูในชวงประมาณ 3-4 μmolCO2 mmol-1H2O อยางตอเนื่อง (ภาพ
ที่ 17e) การที่ผักโขมสามารถรักษาประสิทธิภาพการใชน้าํใหสูงอยูไดเปนอยางดี เพราะ
คารบอนไดออกไซดที่เขาสูใบของพืช C4 จะอยูในรูปของ HCO3

- ในสภาพของของเหลว ทําใหเกดิ
การสูญเสียคารบอนไดออกไซดโดยการแพรออกจากใบนอยมากเมื่อพชืเปดปากใบเพื่อคายน้ํา 
(Nobel, 2005) จึงไมจําเปนตองเปดปากใบกวางเพื่อเปดรับคารบอนไดออกไซด จึงลดอัตราการ
สูญเสียน้ําออกจากใบ (Taiz and Zeiger, 2006) แมอุณหภูมิใบของผักโขมจะสูงถึง 39C แตที่ยัง
สามารถดําเนินกระบวนการสังเคราะหแสงไดเปนอยางดี เปนลักษณะที่สอดคลองกับพืช C4 
โดยทั่วไปซึ่งสามารถสังเคราะหแสงไดดีทีอุ่ณหภูมิใบ 30-45C (Nobel, 2005)  
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ภาพที่ 17  ผลของอุณหภูมใิบผักโขม 4 สายพันธุ ตอ a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ b) ประสิทธิภาพ 
                 คารบอกซิเลชั่น c) คานําไหลปากใบ d) อัตราคายน้ํา และ e) ประสิทธิภาพการใชน้ํา  
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4.  บทบาทของสีใบกับศักยภาพการสงัเคราะหแสงของใบผักโขม 
 
 จากการวัดคาสีของใบผักโขมดวยเครื่องอานคาสีระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอานคาสี
จากแสงที่สะทอนมาจากวัตถุ บงชี้ไดวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 มีคาสีอยูในทิศทาง
ของสีเขียว คือมีคา a* เปนลบอยูในชวง -5.3 ถึง -6.8 และ -3.2 ถึง -4.9 ตลอดชวงอายใุบ สวน 
ผักโขมสายพันธุ AS041-B และ AS224-A มีคาสีอยูในทศิทางของสีแดง โดยมีคาส ีa* เปนบวกอยู
ในชวง 3.2-6.9 และ 3.8-4.8 เมื่อเทียบกับแผนเทียบสีซ่ึงเปนสีดํามาตรฐานรหัส 202-Aของ R. H. S. 
colour chart ซ่ึงเปนสีที่สะทอนแสงต่ําที่สุด พบวาใบผักโขมที่มีใบสีเขียวมีคาความแตกตางของสี 
(ΔEab

*) อยูในชวง 10.7-21.5 ซ่ึงมากกวาใบสีแดงที่มีคาเพยีง 4.5-8.4 อยางชัดเจน (ตารางที่ 7) จึง
กลาวไดวาผักโขมใบสีเขียวนาจะมกีารสะทอนแสงออกมามากกวาใบสีแดง 
 

คลอโรฟลลเปนโมเลกุลที่ดูดกลืนแสงสีแดง แสงสีน้ําเงินมีพลังงานสูงกวาจะตอง
ปลดปลอยพลังงานสวนหนึง่ไปในรูปความรอนจนระดบัพลังงานลดลงเทากับแสงสีแดง 
คลอโรฟลลไมดูดกลืนแสงสีเขียวจึงสะทอนแสงสีเขียวออกมาสงผลใหตามนุษยเหน็ใบพืชทัว่ไปมี
สีเขียว (Taiz and Zeiger, 2006) จากการวดัคาดรรชนีความเขียวเพื่อคํานวณหาปริมาณคลอโรฟลล
ควบคูกับการวดัคาสีใบ พบวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 ซ่ึงมีคาสีใบอยูในทศิทางของ 
สีเขียว (-a*) และผักโขมสายพันธุ AS041-B และ AS224-A ซ่ึงมีคาสีอยูในทิศทางของสีแดง (+a*) 
มีปริมาณคลอโรฟลลเอ คลอโรฟลลบีและปริมาณคลอโรฟลลรวมใกลเคียงกัน (ภาพที่ 18a-18b) 
เมื่อเปรียบเทียบระหวางผกัโขมใบสีเขียวดวยกัน พบวาผักโขมสายพันธุ AS202 มีคาสีอยูในทิศทาง
ของสเีขียวมากกวาสายพันธุ AS220 แตมีปริมาณคลอโรฟลลนอยกวา สวนผักโขมใบสีแดง 
สายพันธุ AS224-A แมวาจะมีคลอโรฟลลเอใกลเคียงกับใบสีแดงสายพนัธุ AS041-B แตมีปริมาณ
คลอโรฟลลบีและคลอโรฟลลรวมสูงกวา และคาสีในทศิทางสีแดง (+a*) ของสายพนัธุ AS041-B มี
คาในชวงกวางกวาสายพันธุ AS224-A (ตารางที่ 7) แสดงวาปริมาณคลอโรฟลลในใบผักโขมไม
สัมพันธกับคาสีของใบผักโขมโดยเฉพาะกบัผักโขมที่มีใบสีแดง 
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ตารางที่ 7  คาตางๆ ที่เกี่ยวของกับสีของใบผักโขม 4 สายพันธุ ที่ชวงอายุใบ  5- 17 วนั ไดแก  
                  คาดรรชนีความเขียว (SPAD index) ปริมาณคลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b)  
                  คลอโรฟลลรวม (Total Chl) และคาสีตามระบบ L*a*b* color space เมื่อ L* คือคาความ 
                  สวาง a* และ b* คือคาสัมประสิทธิ์ของสี จะบงบอกถึงทิศทางของสี คือ หาก a* มีคา 
                  เปนบวกหมายถงึอยูในทิศทางของสีแดง a* มีคาเปนลบหมายถึงอยูในทศิของสีเขียว  
                  b* มีคาเปนบวกหมายถึงอยูในทิศทางของสีเหลือง และ b* มีคาเปนลบหมายถึงอยูใน 
                 ทิศทางของสีน้ําเงิน และ ΔEab

* คือความแตกตางของคาสีของใบผักโขมกบัสีอางอิง คือ 
                 สีดํา รหัส 202-A ของ R. H. S. colour chart (คาเฉลี่ยจากการวัด 4 จุด ของ 1 ใบ) 
 

 
 
 

  Chlorophyll content, g m-2 คาสีตามระบบ  
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  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
                 เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทศิทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับปริมาณ 
                 คลอโรฟลล ไดแก คลอโรฟลลเอ (Chl a) คลอโรฟลลบี (Chl b) และคลอโรฟลลรวม  
                 (Total Chl) ของผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS202 และ AS220 และผักโขมใบสีแดง 
                 สายพันธุ AS041-B และ AS224-A 
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อยางไรก็ดี สีของใบสัมพันธกับลักษณะการสะทอนแสง (reflection) ของใบผักโขม โดย
ผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 มีคาสีใบในทิศทางของสีเขียว (-a*) เพราะสะทอนแสงสูงสุด
ในชวงแสงสีเขียวที่ความยาวคลื่นประมาณ 550 nm สวนใบสีแดงสายพันธุ AS041-B และ  
AS224-A มีสีใบในทิศทางของสีแดง (+a*) เนื่องจากสะทอนแสงสูงสุดในชวงแสงสแีดงที่ความ
ยาวคล่ืนประมาณ 600-625 nm (ภาพที่ 19a) ลักษณะของแถบการสองผานแสง (transmission) มี
แนวโนมเดยีวกันกับแถบการสะทอนแสง (ภาพที่ 19b) อยางไรก็ตามแมวาผักโขมใบสีเขียวและ 
สีแดงสะทอนและสองผานแสงออกมาในชวงความยาวคลื่นที่แตกตางกัน แตในชวงคลื่นที่
คลอโรฟลลเอและบีดูดกลืนแสงสูงมาก คือชวงความยาวคลื่นสีน้ําเงินประมาณ 460 nm และคลื่น 
สีแดง 680 nm (Mc Donald, 2003) พบวาการสะทอนและสองผานแสงของใบในชวงดังกลาวมีคา
ต่ําและแตกตางกันนอยมาก นอกจากนี้พบวาผักโขมใบสเีขียวมกีารสะทอนแสงสูงกวาใบสีแดง
สอดคลองกับคา ΔEab

* ที่เทียบกับแผนมาตรฐานสีดําซึ่งบงบอกวาใบสีเขียวนาจะมกีารสะทอนแสง
มากกวาใบสีแดง 
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ภาพที่ 19  a) สเปกตรัมการสะทอนแสง และ b) สเปกตรมัการสองผานของแสง 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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จากการสกัดและวัดการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานนิซึ่งเปนรงควตัถุที่มีรายงานวา
สงผลใหใบพชืมีสีแดง ตามวิธีของ Murry and Hackett (1991) พบวาผักโขมสายพันธุ AS041-B 
และ AS224-A ที่มีคาสีในทิศทางของสีแดง (+a*) มีการดดูกลืนแสง (absorbance) ในชวงคลื่นที่
จําเพาะกับแอนโทไซยานินสูงกวาผักโขมสายพันธุ AS202 และ AS220 ที่มีคาสีในทิศทางของ 
สีเขียว (-a*) ประมาณ 10 เทา (ภาพที ่20)โดยคาการดูดกลืนแสงของแอนโทไซยานินของสายพันธุ 
AS041-B สัมพันธกับคาสีในทิศทางสีแดงชัดเจน ดังนัน้แอนโทไซยานินจึงมีบทบาทสําคัญตอคาสี
ในทิศทางของสีแดงของใบผกัโขม  

 
 
 
 
 
 

 
 
 
 

ภาพที่ 20  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
      เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทิศทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับคาการดูดกลืน 
                  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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จากความสัมพนัธระหวางคา a* กับพารามิเตอรตางๆ ของกระบวนการสงัเคราะหแสง 
ไดแก อัตราสังเคราะหรวมสูงสุด (Pm) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสอง (ΦPSII2000) ใน
สภาพไดรับแสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ (ETRmax) 
พบวาผักโขมใบสีเขียวสายพนัธุ AS202 และ AS220 มีคาพารามิเตอรเหลานี้สูงเมื่อใบมีคา a* ใน
ทิศทางของสีเขียวลดลง สวนผักโขมที่มีคาสีในทิศทางของสีแดง คา Pm, ΦPSII2000 และ ETRmax มี
คาใกลเคียงกนั ไมผันแปรตามคา a* (ภาพที่ 21a-21c) อีกทั้งปริมาณอิเล็กตรอนที่สรางขึ้นใน
กระบวนการใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนุภาคโฟตอนตอหนึ่งหนวยคารบอนไดออกไซดที่ตรึง
ได (dETR /dA) มีคาไมแยกกันชดัเจนระหวางผักโขมทีม่ีใบสีเขียวและสีแดง (ภาพที่ 21d) แสดงวา
การใชพลังงานแสงเพื่อการสังเคราะหแสงในเชิงอนภุาคของใบผักโขมสีเขียวและสีแดงไมแตกตาง
กัน ดังนัน้สีใบจึงไมมีบทบาทตอกระบวนการสังเคราะหแสงของใบผักโขม (ตารางที่ 3a-3b) 
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ภาพที่ 21  ความสัมพันธระหวางคา a* ตามระบบ L*a*b* color space ซ่ึงอยูในทิศทางของสีเขียว 
      เมื่อคาเปนลบ (-a*) และอยูในทิศทางของสีแดงเมื่อคาเปนบวก (+a*) กับ a) อัตรา 
                  สังเคราะหแสงรวมสูงสุด b) ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบแสงสองในสภาพไดรับ 
                  แสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 c) อัตราเคลื่อนยายอเิล็กตรอนสูงสุดทั้งระบบ และ  
                  d) ปริมาณคารบอนไดออกไซดที่ตรึงไดตอหนึ่งหนวยอิเล็กตรอนที่สรางขึ้นในกระบวน 
                  การใชแสงหลังจากถูกกระตุนดวยอนภุาคโฟตอน  (คาที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง) 
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สรุป  
 

ผักโขม (Amaranthus tricolor) เปนพืชใบเลี้ยงคูที่มีกระบวนการตรึงคารบอนไดออกไซด
แบบ C4 มีจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) เขาใกลศูนย คาประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่น (gm

CO2) 
สูง มีอัตราสังเคราะหแสงสูงสุด (Pm) ตามศกัยภาพเทากับ 49-66 μmolCO2 m

-2 s-1 ขณะใบพัฒนา
เต็มที่ที่อายุใบ 8-10 วัน ซ่ึงสงูกวาพืช C3 และ CAM โดยผักโขมใบสีเขียวสายพันธุ AS220 มี
ศักยภาพการสงัเคราะหแสงโดดเดนกวาสายพันธุอ่ืน ขณะที่ใบสีเขียวสายพันธุ AS202 มีคาต่ําสุด 
เนื่องจากใบสูญเสียคลอโรฟลลเร็ว การแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันภายใตสภาพอากาศจริงของใบ 
ผักโขม แสดงวาอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) มีคาต่ํากวาอัตราสังเคราะหสุทธิ (A2000) ที่ความเขม
แสงสูงสุด 2,000 μmolPPF m-2 s-1 และอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) เนื่องจากการ
แลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบผักโขมถูกควบคุมดวยความเขมแสงซึ่งมีผลชักนําการเปดของ
ปากใบ ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในอากาศ ประสิทธิภาพคารบอกซิเลชั่นและ 
คานําไหลปากใบ ผักโขมเปนพืช C4 ที่มีอัตราของกระบวนการแลกเปลี่ยนแกสเกิดขึน้รวดเรว็ 
ดังนั้นปจจัยทีม่ีบทบาทสําคัญจึงเปนคานําไหลปากใบ ปรากฏการณทีน่าสนใจคืออัตราแลกเปลี่ยน
แกสไมไดรับผลกระทบจากอุณหภูมิใบทีสู่งถึง 39C โดยใบสามารถคายน้ําในอัตราสูง ทําให
อุณหภูมิใบต่ํากวาอณุหภูมิอากาศตลอดทั้งวัน ทั้งนี้ไมวาใบผักโขมจะปรากฏสีเขียวหรือสีแดง  
การใชพลังงานแสงในเชิงอนุภาคของกระบวนสังเคราะหแสงไมแตกตางกัน 
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