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 สารบัญตาราง 

 
ตารางที่ หนา 
  

1 คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมของลําหนา 
ตําแหนงใบที1่-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา  36 

2 คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากการวัดเสนตอบสนองตอความเขมขน
คารบอนไดออกไซด ของใบตําแหนงที่ 1-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา 42 

3 คาพารามิเตอรของสภาพอากาศในรอบวนัของวันที่ 23 เมษายน 2547 47 
4 คาเฉลี่ยในรอบวันของอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกุลหวายที่วัด

ดวยเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนิด Fluorometer ในวันที่ 23-24 เมษายน 2547 54 
5 คาเฉลี่ยของประสิทธิภาพการใชแสงและอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดในแต

ละเฟส ที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนดิ leaf chamber fluorometer 61 
6 คาเฉลี่ยในรอบวันของพารามิเตอรจากการวัดคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนสของ

ใบกลวยไม วนัที่ 9-10 กุมภาพันธ 2548 ดวยเครื่อง Pulse amplitude 
modulation fluorometer รุน Mini-PAM  68 

 



 

 

(4) 

สารบัญภาพ 

 
ภาพที ่ หนา 
  

1 รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซดในรอบ 24 ชั่วโมง แสดงชวงเวลาการทํางาน
ของเอนไซมRuBisCO และ PEP carboxylase ในการตรงึการ CO2 รวมถึงการ
สะสมมาลิกในแตละเฟส 7 

2 เสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 จากยอดของลําหนา 
ความสัมพันธระหวางคาความเขมแสง กับ (a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานํา
ไหลปากใบ (c) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ (d) ประสิทธิภาพ
การใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (e) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน และ (f) อัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน 34 

3 คาเฉลี่ยพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 ของลํา
หนา (จํานวน 3 ซํ้า ± standard deviation) เมื่อ (a) คืออัตราสังเคราะหแสงรวม
สูงสุด (b) คือประสิทธิภาพการใชแสง (c) Rd คืออัตราหายใจในที่มดื (d) คือคา
ควบคุมความโคงของเสนกราฟ (e) คือจุดชดเชยแสง และ (f) คือคาความเขมแสง
อ่ิมตัว 35 

4 ความสัมพันธระหวางคา Ci ของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของลําหนา เมือ่กําหนด
ความเขมขน CO2 ในกลองบรรจุใบ (Ca) มีคาเทากับ 0-400 μmolCO2 mol-1 กับ (a) 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานําไหลปากใบ และ (c) ความสัมพันธระหวางคา 
Ci กับอัตราสังเคราะหแสงสทุธิ เมื่อปรับเพิ่มความเขมขนCO2 ในกลองบรรจุใบ 
(Ca) ในชวง 0-800   μmolCO2 mol-1   40 

5 (a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ (b) คานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไม
ลําดับที่ 1-4 ของลําหนา และ (c) ความสัมพันธระหวางจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดและคานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไมลําดับที ่1-4 ของลํา
หนา จํานวนรวม 12 ใบ (d) ความสัมพันธระหวางจุดชดเชย คารบอนไดออกไซด
และคานําไหลเมสโซฟลล คาในเสนประแสดงชวงที่มีการตรึง CO2 ทั้งโดย 
RuBisCO และ PEP carboxylase (เสนตั้งคือคา standard error) 41 

 



 

 

(5) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
  

6 ความสัมพันธระหวางสภาพอากาศในและนอกเรือนทดลอง (a) ความเขมแสง  
(b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธอากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของ
อากาศ 45 

7 สภาพอากาศในรอบวันที่มีการทดลองชุดแรก 23-24 เมษายน 2547) ทั้งในและ
นอกเรือนทดลอง (a) ความเขมแสง (b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธ
อากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของอากาศ 46 

8 สภาพอากาศทีใ่บไดรับขณะวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 
(หัววัดแบบ fluorometer) (a) ความเขมแสง (b) ความเขมขนคารบอนไดออกไซด
ในอากาศ (c) ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในหวัวดัใบ (d) อุณหภูมิใบ (e) แรงดึง
ระเหยน้ําของอากาศ และ(f) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ แยกใบวดัออกเปน 2 ชุด 
ใบตามคือใบเดิมที่วัดตอเนือ่งและใบตดัคือใบที่วัดเปลี่ยนใหมทกุรอบ 50 

9 คาที่วัดไดของใบกลวยไมสกุลหวาย พันธุ Sonia BOM JO ในรอบวันของวันที่ 
23-24 เมษายน 2547 (a) ความเขมแสง  (b) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด (c) 
สัดสวนของคารบอนไดออกไซดในชองวางใบกับในอากาศ (d) คานําไหลปากใบ 
(e) อัตราคายน้ํา และ (f) สัดสวนอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้ํา  
แยกใบวดัออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบเดิมที่วัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่วัด
เปล่ียนใหมทกุรอบ  53 

10 ความสัมพันธระหวางอัตราแลกเปลี่ยนแกสกับปจจัยควบคุม โดยแบงตามเฟสของ
การตรึง CO2 (a) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดกับความเขมแสง (b และ c) คานํา
ไหลปากใบควบคุมอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดและอัตราคายน้ํา (d) อัตราคาย
น้ํากับแรงดึงคายน้ํา และ (e) คาความชื้นสัมพัทธควบคุมคานําไหลปากใบ 57 

 



 

 

(6) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
  

11 การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบกลวยไม วันที่ 23-24 เมษายน 2547 โดย
เครื่องวัด LI6400-40 ชนิดหวัวัด fluorometer (a) ความเขมแสงภายในหัววัดใบ (b) 
ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (c) ประสิทธิภาพ
การใชแสงของใบในสภาพมีแสง และ (d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน e) 
ความสัมพันธระหวางประสทิธิภาพการใชแสงใบในสภาพมีแสงกับอัตรา
เคลื่อนยายอิเลคตรอน และ (f) ความสัมพันธระหวางอัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดกับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอนของทั้งชุดใบตามและใบตัด
โดยแบงขอมูลตามเฟสของการตรึง CO2  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบ
เดิมที่วดัตอเนือ่ง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 60 

12 เสนตรวจเทยีบระหวางปริมาณกรดรวมในใบที่ไดจากการไตเตรทกบัคา pH ของ
สารละลายในเซลล (H+, mmol g-1 fresh mass จํานวนตัวอยาง 26 ใบ) 65 

13 การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบลําดับที่ 1-4 (a-b) ความเขมแสงทีใ่บไดรับ  
(c-d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (e) คา pH ของสารละลายในเซลล และ (f) คา
ความเขมขนตวัละลาย แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่องและ
ใบตัดคือใบที่เปลี่ยนใหมทกุรอบ 66 

14 (a) ความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล กับคา pH (b) ปริมาณกรดรวมในใบที่ได
จากเสนตรวจเทียบของคา pH กับความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล และ (c) ความ
เขมขนตัวถูกละลายกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับความเขมแสง แบงขอมูล
ตามเฟสที่มีการสรางและสลายกรด 67 

   
ภาพผนวกที ่  

  
1 ลําดับใบที่ 1-4 ของลําหนาที่(ลําที่อายุนอยทีสุ่ดของตน) ทกีําลังออกดอกของ

กลวยไมสกุลหวาย พันธุบอม โจ 77 

 



 

 

(7) 

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ 
 

คํายอ  คําอธิบาย หนวย 
   
A                 อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ/อัตราสังเคราะห

แสงสุทธิ (net CO2 fixation/net photosynthesis rate) 
μmolCO2 m

-2 s-1 

A/E สัดสวนระหวางอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตรา
คายน้ํา (ratio of net CO2 fixation to transpiration/ 
water use efficiency) 

μmolCO2 mmolH2O
-1 

Ca ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ  
(air CO2 concentration) 

μmolCO2 mol-1air 

Ci ความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ
(intercellular CO2 concentration) 

μmolCO2 mol-1 air 

Ci/Ca สัดสวนของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายใน
ชองวางใบตอในอากาศ  
(ratio of intercellular to air CO2 concentration) 

fraction 

Cs ความเขมขนตวัถูกละลาย (solute concentration) mmol kg-1 

E อัตราคายน้ํา (transpiration rate)  mmolH2O m-2 s-1 

ETR อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (electron transport rate) μmolE m-2 s-1 

gm คานําไหลคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล
(mesophyll conductance) 

mmolCO2 m
-2 s-1 

gs คานําไหลปากใบ (stomatal conductance) mmolH2O m-2 s-1 

gs, max คานําไหลปากใบสูงสุด (maximum stomatal 
conductance) 

 

H+ ปริมาณกรดรวมที่ไดจากวิธีไทเทรต (acid content / 
total titratable acidity) 

mmol g-1 fresh mass 

Ic จุดชดเชยแสง (light compensation point) μmolPPF m-2 s-1 



 

 

(8) 

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 
 

คํายอ  คําอธิบาย หนวย 
   
Is คาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation point) μmolPPF m-2 s-1 

PPFi ความเขมแสงภายในหวัวัดใบ (radiation inside leaf 
chamber) 

μmolPPF m-2 s-1 

Pm อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross 
photosythesis) 

μmolCO2 m
-2 s-1 

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

RH_R ความชื้นสัมพทัธอากาศ (air relative humidity) % 

RH_S ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในกลองบรรจใุบ  
(leaf chamber relative humidity) 

% 

Tair อุณหภูมิอากาศ (air temperature inside leaf chamber) celcius 

Tleaf อุณหภูมิใบ (leaf temperature) celcius 

VPDleaf-air แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure 
deficit) 

kPa 

VPDair แรงดึงระเหยน้ํา (air vapor pressure deficit ) kPa 

α ประสิทธิภาพการใชแสง (photoefficiency) molCO2 molPPF-1 

PSIIΦ  ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง 
(Iight quantum yield of PSII) 

μmolE μmolPPF-1 

darkΦ  ประสิทธิภาพการใชแสงสูดของ PSII (maximum 
quantum efficiency of PSII) 

fraction 

θ curvature factor (fraction)  fraction 
Γ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) μmolCO2 mol-1air 
 



 

ศักยภาพการสังเคราะหแสงและอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบกลวยไม 
สกุลหวาย พันธุบอม โจ 

 

Leaf Photosynthetic Potential and Diurnal Gas Exchange of Dendrobium 
Sonia ‘BOM JO’ 

 

คํานํา 
 

ประเทศไทยมสีภาพอากาศทีเ่หมาะสมตอการเจริญเติบโตของกลวยไมหลายสกุล  
การปลูกเลี้ยงกลวยไมสวนใหญจึงมักอาศยัความไดเปรยีบทางสภาพอากาศเปนทุนเดิมประกอบกบั
ประสบการณและความชํานาญเฉพาะตัวของเกษตรกรในการจัดการโรงเรือน รูปแบบของการ
จัดการโรงเรือนสวนใหญมีลักษณะเปนโรงเรือนแบบกึ่งเปด คือใชซาแรนเพื่อพรางแสงและเปน
วัสดุกักกันสภาพอากาศภายในโรงเรือนไมใหแปรผันตามสภาพอากาศธรรมชาติในรอบวันจาก
ภายนอกอยางรวดเร็ว ปจจุบนัการจัดการสภาพโรงเรือนดังกลาวยังขาดขอมูลรองรับวาเปนสภาพที่
เอื้อประโยชนสูงสุดตอการทํางานของกลวยไมแลวจริงหรือไม ทั้งในสวนของความเขมแสง 
อุณหภูมิ ความชื้นสัมพัทธในโรงเรือนและการใหน้ํา อีกทั้งยังมีการเลีย้งกลวยไมชนดิที่เปนพืช 
Crassulacean acid metabolism (CAM) และ C3 ใหอยูภายใตสภาพการจัดการเดียวกนั โดย
ปราศจากการศึกษาการตอบสนองตอปจจยัสภาพอากาศรวมถึงขอมูลความตองการแสงของพืชที่จะ
ปรับใชใหสามารถจัดการระบบปลูกอยางมีประสิทธิภาพ ดังนั้นวัตถุประสงคงานวจิัยนี้ จึงเปน
การศึกษาเพื่อทําความเขาใจกลไกการทํางานของกลวยไมสกุลหวาย ซ่ึงมีวิถีการสังเคราะหแสงแบบ 
CAM ที่ดําเนนิการทํางานตางเวลาระหวางวิถีของ C3 และ C4 โดยที่ตอนกลางคืนปากใบจะเปด
และตรึง CO2 ดวยเอนไซม PEP carboxylase เหมือนในวิถีพืช C4 แตตรึง CO2 สะสมในรูปกรด 
ในชวงมแีสงปากใบจะปดแคบเพื่อลดการเสียน้ําโดยจะตรึง CO2 ที่ปลดปลอยจากกรดผานวิถี C3 
(Calvin cycle) เพื่อสรางสารอาหาร โดยจะศึกษาในดานศกัยภาพการสังเคราะหแสงของใบ อัตรา
แลกเปลี่ยนแกสในใบที่ตอบสนองตอสภาพอากาศที่เปล่ียนไปในรอบวัน เพื่อประเมนิปจจยัสภาพ
อากาศที่มีบทบาทควบคุมอัตราแลกเปลี่ยนแกส รวมทั้งการสะสมปริมาณกรดในใบที่สะทอนการ
สรางสารอาหารในใบ 
 



 

วัตถุประสงค 

 
1.  ศึกษาศักยภาพในการสังเคราะหแสงของใบกลวยไมสกุลหวาย พันธุบอม โจ โดยวัด

การตอบสนองตอแสงและตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด ของลําหนาที่ตําแหนงตางๆ 
(ลําที่ออกดอกจนสุดลํา)                                                                                                                                                

 
2.  ศึกษาความสัมพันธของสภาพอากาศกับอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกลุหวาย

พันธุบอม โจ ในรอบวัน (24 ช่ัวโมง) โดยวดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้าํ 
ประสิทธิภาพใชแสงของ PSII (PSII quantum yield) และอัตราขนยายอิเลคตรอน (electron 
transport rate) ของใบ 

 
3. ศึกษาการเปลี่ยนแปลงของการสะสม CO2 และสารอาหารในใบในรอบวันโดยวดัการ

เปล่ียนแปลงคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลาย (Cs) 



 

การตรวจเอกสาร 

 
กลวยไมสกุลหวาย (Dendrobium) นับเปนสกุลใหญทีสุ่ดในวงศกลวยไม (ระพ,ี 2530) มี

ประมาณ 1,400 ชนิด เปนไมตัดดอกและไมกระถางที่มีความสําคัญทางเศรษฐกิจของประเทศไทย 
กลวยไมสกุลหวายกระจายอยูในเขตรอน ไดแก อินเดยี พมา ฟลิปปนส และ ไทย (ครรชิต, 2541) 
ปจจุบันไดมีการผลิตกลวยไมหวายลูกผสมหลายพันธุดวยกัน และพันธุหนึ่งที่นิยมปลูกเพื่อตัดดอก
กันมาก คือ พนัธุบอม โจ (Dendrobium Sonia ‘BOM JO’) ซ่ึงใหราคาดแีละออกดอกตลอดทั้งป 
 

ลักษณะทางพฤกษศาสตรของกลวยไมสกลุหวาย 
 
กลวยไมหวายเปนพืชใบเลีย้งเดี่ยวจําพวกมีดอก(Subclass Monocotyledoneae) อยูในวงศ 

Orchidaceae วงศยอย Orchidoideae เผา Epidendreae สําหรับพันธุบอม โจ เปนพันธุทีไ่ดจาก
เนื้อเยื่อ มีชื่อเต็มวา Sonia ‘BOM JO’ (BOM ยอมาจาก Bangkok Orchids Mericlone) มีดอกฟอรม
กลม กลีบดอกสีมวงแดง บริเวณโคนกลีบมีสีขาว ดอกมีขนาดใหญ มรีากเปนแบบกึ่งอากาศ 
(epiphyte) คือมีสวนของรากที่ยึดเกาะกับลําตนหรือกิ่งของตนไมอ่ืน และสวนของรากที่ลอยสัมผัส
อากาศ ชอบการถายเทอากาศและระบายน้าํดี (ครรชิต, 2541) 

 
กลวยไมสกุลหวาย มีการเจริญเติบโตแบบซิมโพเดียล (sympodial) คือ เจริญไปตาม

แนวนอนดวยเหงา (Rhizome) ซ่ึงเปนลําตนที่แทจริง มีลําตนเทียม (Pseudobulb)หรือลําลูกกลวย ทาํ
หนาทีเก็บสะสมอาหาร เกิดจากตาหนอที่เหงาเจริญไปเปนลําตนมีใบ และจะออกดอกเมื่อมีการ
เจริญจนสุดลํา เมื่อออกดอกแลว ตาหนอทีโ่คนลําซึ่งเปนสวนของเหงาจะแทงหนอใหมออกมาอีก 
(จิตราพรรณ, 2529) ลักษณะชอดอกเปนแบบ racemose คือดอกที่โคนจะบานกอนแลวจึงไลไป
ปลายยอดซึ่งเปนดอกออนทีสุ่ด ดอกเปนแบบสมบูรณเพศ สวนของเกสรตัวผูและเกสรตัวเมียจะ
รวมกันอยูในสวนกลางของดอกซึ่งเรียกวา เสาเกสร (column) ดอกประกอบดวยกลีบดอกวงนอก 
(sepal) 3 กลีบ และกลีบดอกวงใน (petal) 3 กลีบ โดยกลีบในคูหนึง่มีลักษณะเหมือนกัน สวนกลีบ
ที่สามเปลี่ยนไปเปนแผนปาก (Lip หรือ Labellumn) (ระพี, 2530) 

 
 
 



 

 

4 

ปจจัยธรรมชาติท่ีมีผลตอการเจริญเติบโตของกลวยไม 
 

กลวยไมเปนพชืที่มีอายุยืนยาวและเชื่อวามวีิวัฒนาการในการปรับตัวเพือ่อยูรอดในปาใหญ 
ซ่ึงมีสภาพอากาศรุนแรงของแตละฤดูในรอบป เชน แลงจัด หรือ ชื้นแฉะ  โดยเฉพาะกลวยไมที่มี
ระบบรากกึ่งอากาศ (epiphytic orchids) สวนใหญมีถ่ินกาํเนิดอยูในปาเขตรอน ดังนั้นกลวยไม
เหลานี้จําเปนตองพัฒนากลไกในการอยูรอดในแตละฤดูบนตนไมใหญ ซ่ึงมีปจจัยในการ
เจริญเติบโตอยางจํากดั 

 
แสง   

 
แสงเปนปจจยัหนึ่งซึ่งพืชจําเปนตองใชในกระบวนการสงัเคราะหแสงเพื่อสรางอาหาร 

สําหรับกลวยไมที่มีระบบรากกึ่งอากาศ มกัอาศัยอยูบนตนไมใหญซ่ึงเปนที่สูง โดยใชรากยึดเกาะ
บริเวณซอกหรือรอยแยกของเปลือกลําตน  เพื่อใหใบไดมีโอกาสรับแสงที่สองผานจากดานบนทรง
พุมของตนไมใหญ เนื่องจากในปาที่คอนขางทึบ แสงมักสองผานถึงระดับพื้นดนิไดยาก ทําให
บริเวณพืน้ดนิไดรับความเขมแสงต่ํา ไมเพยีงพอตอกระบวนการสังเคราะหแสง ดังนั้นใบของ
กลวยไมเหลานี้มักจะมีลักษณะใบกวางเพือ่เพิ่มพื้นที่ในการรับแสง นอกจากประโยชนในเรื่องการ
รับการรับแสงแลว การที่กลวยไมอาศยัอยูบนตนไมใหญนั้น จะมีแมลงจํานวนมากทีช่วยผสมเกสร
ของชอดอก และเปนการหลกีเลี่ยงลมที่พัดมาสรางความเสียหายกับตนไดอีกดวย  

 
น้ํา ความชื้น และ อาหาร  

  
กลวยไมระบบรากกึ่งอากาศ จะไดรับน้ําและธาตุอาหารในการเจริญเติบโตอยางจํากัด  

เนื่องจากอาศยัอยูบนตนไมอ่ืน ดังนั้นกลวยไมจึงผลิตสารเคลือบสีขาวที่ปลายราก คือสารวีลาเมน 
(white velamen) เพื่อชวยปองกันความเสียหายใหกับปลายรากยามที่อยูในสภาพขาดน้ําโดยเฉพาะ
ในฤดูแลง โดยท่ีมีรากอากาศ (aerial roots) สําหรับดูดซบัความชื้นและธาตุอาหารทีอ่ยูรอบๆบริเวณ
เปลือกของตนไม นอกจากนี ้กลวยไมจําเปนตองมีลําตนเทียม (pseudobulb) หรือลําลูกกลวย เพื่อ
เก็บสะสมน้ําไวใชดํารงชวีิตในฤดูแลง ซ่ึงชวงนี้กลวยไมจะพกัการเจรญิเติบโตและใชน้ําและอาหาร
ที่สะสมจากลําลูกกลวยจนทําใหขนาดของลําลูกกลวยลดลง จนกระทั่งเขาสูฤดูฝนซึ่งจะมีน้ําและ
ความชื้นผานบริเวณเปลือกของลําตนไมมากเพียงพอ กลวยไมก็จะแตกรากใหมและเก็บน้ําเขาสูลํา
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ลูกกลวยอีกครั้งและเริ่มการเจริญเติบใหม วนไปแบบนี้ทกุๆป (Rittershausen and Rittershausen, 
2002) 
 

วิถีการสังเคราะหแสงของกลวยไม 
  

Arditti (1992) ใหขอมูลวา กลวยไมทัว่ไป สามารถจําแนกตามวิถีการสงัเคราะหแสงได
สองแบบ ไดแก แบบ C3 และ CAM (Crassulacean Acid Metabolism) ซ่ึงพอสรุปไดวากลวยไมที่มี
วิถีแบบ C3 จะมีลักษณะดังนี ้

 
1. ใบมีลักษณะคอนขางบาง  
 
2. เปดปากใบตอนกลางวัน และมีการตรึง CO2 ผานทางวถีิ C3 เทานั้น จงึไมมีการสรางกรด

ในใบมากขึ้นชวงกลางคืน 
 

ตัวอยางกลวยไมใบบาง เชน Spathoglottis plicata, Tainia penangiana, Oncidium sp. 
Paphiopedilum barbatum, Coelogyne mayeriana และ Arundina graminifolia เปนตน  
  

กลวยไมที่มีวถีิการสังเคราะหแสงแบบ CAM มีลักษณะดังนี ้
 
1. ใบมีลักษณะคอนขางหนา ปากใบเปดเพือ่ตรึง CO2 ในชวงมืด การตรงึ CO2 จะเพิ่มขึ้น

ในตอนแรกของชวงมืดและลดลงในตอนหลัง โดย CO2 จะถูกตรึงในรูปของกรดมาลิกเปนสวน
ใหญ และสะสมไวอยูในแวคคิวโอลขนาดใหญซ่ึงอยูตรงกลางของคลอเรนไคมาเซลล 
(Chlorenchyma cell) (จารุวัตร, 2546) 

 
2.  เมื่อเริ่มมีแสง แสงจะกระตุนใหมีการปลอย CO2 จากกระบวนการ Decarboxylation 

ของกรดมาลิก ซ่ึงจะเคลื่อนออกจากแวคควิโอลไปยังคลอโรพลาสต การเคลื่อนที่ของ CO2 จาก
ภายนอกเขาสูใบจะลดลง 

 
3.  ในชวงมแีสง CO2 จะเขาสู Calvin cycle เชนเดยีวกับพืช C3 คือเกิดใน stroma ของคลอ

โรพลาสต   
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ตัวอยางสกุลกลวยไมและวิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM เชน Vanilla sp., Coelogyne 
cristata , Cattleya sp.,  Dendrobium sp., Encyclia sp.,  Lealia sp.,  Aerides sp., Arachnis sp.,  
Phalenopsis sp. และ Vanda Miss Joaquim เปนตน  

  
กลวยไมบางชนิด มีวิถีการสงัเคราะหแสงแบบ C4 ซ่ึงพบเฉพาะในใบออนของ Arundina- 

graminifolia และ Arachnis Maggie Oei สวนกลวยไมชนิดอื่นนัน้ยังไมมีการยืนยันที่แนชัดวาจะมี
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ C4   

 
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM เปนววิฒันาการของพืชที่อยูในสภาพแวดลอมที่มีน้ําเปน

ตัวจํากดั เชน พืชที่เติบโตในทะเลทราย (arid climate) และกึ่งทะเลทราย (semi-arid) แถบ 
Mediterranean ไดแกพืช วงศ Agavaceae, Asphodelaceae, Cactaceae, Crassulaceae เปนตน หรือ
พืชที่เติบโตในแถบเขตรอน  (tropical epiphytic habitats) ไดแกพืช วงศ Bromeliaceae (สับปะรด) 
และ Orchidaceae (กลวยไม) (Cushman and Borland, 2002) โดยเปนกระบวนการตางชวงเวลาที่มี
การตรึง CO2 ดวยเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) กลางคืนเมื่อปากใบเปด และสะสมคารบอน
ในรูปของกรดอินทรียคารบอน 4 อะตอม (กรดมาลิกและซิตริก) ในแวคคิวโอล ซ่ึงแวคคิวโอล ของ
พืช CAM จะมขีนาดใหญมากกวาของพืช C3 และ C4 หลังจากนั้นปากใบจะปดในชวงความเขม
แสงเพิ่มขึ้น แตใบยังคงมีกจิกรรมการตรึง CO2 โดยมีการสลายกรดอินทรียคารบอน 4 อะตอมเปน
คารบอน 3 อะตอม เพื่อปลดปลอยคารบอน 1 อะตอมในรูป CO2 ซ่ึงจะถูกตรึงตอไปโดยเอนไซม 
RuBisCO ในกระบวนการ CO2 reducing ของ Calvin cycle  เอนไซม PEPC อาจถูกเรียกวาเปน 
Primary carboxylation enzyme  และเรียกเอนไซม RuBisCO เปน Secondary carboxylation 
enzyme (Borland et al., 1999) การปดปากใบตอนกลางวนัจึงเปนการลดการรั่วออกของ CO2 เมื่อ
ความเขมขนของ CO2 ภายในเซลลเพิ่มขึ้นจะกดการทํางานของเอนไซม Oxygenase จึงเปนการลด
อัตราการเกิด photorespiration ความสําคัญของการปดปากใบตอนกลางวันอีกประการหนึ่งคือ เปน
การลดการสูญเสียน้ํา ดังนั้นพืช CAM จะมสัีดสวนปริมาณคายน้ําตอมวลแหงของพชืต่ํา คือ
ประมาณ 50-100 g H2O g-1 dry mass ของพืช C3 มากกวา 500 g H2O g-1 dry mass  ของพืช C4 
มากกวา 300 g H2O g-1 dry mass  (Mc Donald, 2003) หรือกลาวไดวาพืช CAM มีประสิทธิภาพการ
ใชน้ํา (water use efficiency) สูงกวาพืช C3 และ C4 อยางนอย 5 เทา (Cushman, 2001) 
 
 
 



 

 

7 

เฟสของวิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM 
 
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM สามารถพบเฟส (phase) ของการตรึง CO2 ได 4 เฟส 

(Osmond, 1978) ดังภาพที ่1  
 

 
 

ภาพที่ 1  รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซดในรอบ 24 ชั่วโมง แสดงชวงเวลาการทํางานของ
เอนไซม RuBisCO และ PEP carboxylase ในการตรึงการ CO2 รวมถึงการสะสมมาลิกในแตละเฟส
  
ที่มา: Black and Osmond (2003) 

 
1.  รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซด 
      
      1.1  เฟสที่ 1 การไหลเขาของ CO2ในชวงกลางคืน ในระยะนี้ CO2 จากอากาศ  

และอาจรวมทัง้ CO2 ที่ไดจากการหายใจของไมโตรคอนเดรีย จะถูกตรงึใน stroma ในคลอโรพ
ลาสตโดยเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) โดยมี PEP เปนสารตั้งตน และสรางเปนออกซาโลอะ
ซิติก (Oxaloacetic, OAA) โดยที่ OAA จะถูกเปลี่ยนเปนกรดมาลิก โดยเอนไซม malate 
dehydrogenase (MDH) และเคลื่อนยายจากไซโตซอลไปสะสมไวในแวคคิวโอล แหลงที่มาของ 
PEP substrate ที่ใชในการทําปฏิกิริยากับ CO2 จะมาจากการสลายตัวของคารโบไฮเดรตตางๆ ซ่ึงจะ

Time of the day, h 

Phase I 
acidification 

net CO2 fixation 
PEPC 

Phase II 
PEPC 
↓ 

RuBisCO 

Phase III 
deacidification 
CO2 refixation 

RuBisCO 

Phase IV 
net CO2  
fixation 

RuBisCO/ 
PEPC 



 

 

8 

สัมพันธกับการสรางและสะสมกรดมาลิก (Mc Donald, 2003) ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 1 เชน 
Opuntia ficus-indica  และ Agave deserti  

       
     1.2  เฟสที่  2  การแลกเปลี่ยน CO2 ในชวงเวลาเริ่มมแีสง  เปนชวงของการ 

เปล่ียนแปลงของการตรึง CO2จากบรรยากาศภายนอกในเวลากลางคนืไปเปนการตรึง CO2 ที่ไดจาก
การสลายตัวของกรดมาลิกซึ่งจะเกิดขึ้นในสภาพมีแสง ในเฟสที่ 2 นี้จะมีปฏิกิริยาตางๆเกิดขึ้น
พรอมๆกัน 3 ปฏิกิริยาคือ 1) การตรึง CO2 โดยเอนไซม PEPC ใน stroma ในคลอโรพลาสต 
(เหมือนในเฟสที่ 1)   2) การเคลื่อนยายกรดมาลิกออกจากแวคควิโอลไปยังคลอโรพลาสตที่ stroma 
และสลายตัวให CO2 และ 3) การตรึง CO2 ใน stroma  ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกซึ่งอาจจะ
รวมกับ CO2  ที่ไดจากบรรยากาศภายนอก โดยการทํางานของเอนไซม RuBisCO ซ่ึงดําเนินขัน้ตอน
สรางสารประกอบคารโบไฮเดรตใน Calvin cycle  ชวงเวลาในเฟสที่ 2 นี้มักเกดิในชวงสั้นๆ
ประมาณ 1 ชั่วโมง ปฏิกิริยาทั้งสามจะมีอัตราเร็วชาตางกนั และตอเนื่องกันไปในทิศทางที่จะ
นําไปสูเฟสที่ 3 ตอไป ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 2 เชน Agave deserti และ Dendrobium บางชนิด 

 
      1.3  เฟสที่ 3  การแลกเปลี่ยน CO2 ในชวงการสลายตวัของกรดมาลกิ 

การสังเคราะหดวยแสงในระยะนี้ จะขึน้อยูกับปริมาณ CO2 ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกโดย
เอนไซม malate dehydrogenase และใช CO2 ที่ไดไปในการสรางสารประกอบคารโบไฮเดรตโดย 
RuBisCO ใน Calvin cycle ความเขมขนของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่เพิ่มขึ้นนี ้จะสงผลใหปาก
ใบปดแคบลง (Hew and Yong, 1997) ชวงเวลาสวนใหญของเฟสที่ 3 นี้ปากใบจะปดแคบมากหรือมี
คานําไหลปากใบ (stomatal conductance) ต่ํามาก ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 3 เชน Agave deserti  
 

      1.4  เฟสที่ 4  การแลกเปลี่ยน CO2 ในระยะทายของชวงเวลาที่มแีสง พืช CAM  
บางชนิดมีปากใบที่สามารถเริ่มเปดในตอนบายถึงเยน็ ทาํให CO2จากอากาศภายนอกผานเขาสู
ภายในใบและถูกนําไปสรางสารประกอบคารโบไฮเดรตโดย RuBisCO ใน Calvin cycle ได 
นอกจากนี้ PEPC จะเริ่มทํางานไดบางเนื่องจากมีความเขมขนของกรดมาลิกที่ต่ําลงแลว การ
ไหลเวยีนของ CO2 ในเฟสนีจ้ะเกี่ยวของกบัปฏิกิริยาตางๆ คลายกับในเฟสที่ 2 แตมีสวนแตกตางกนั
คือ ในเฟสที่ 2 PEP carboxylase จะคอยๆลดอัตราเร็วของการทํางานลง และ RuBisCO จะเพิ่ม
บทบาทมากขึ้น แตในเฟสที ่4 นั้น จะกลับกันคือ RuBisCO จะคอยๆลดการทํางานลงและ PEPC 
เพิ่มอัตราเร็วในการทํางานสงูขึ้น ดังนั้นอัตราที่ CO2 ถูกเปลี่ยนไปเปนกรดมาลิกและเคลื่อนยายไป
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เก็บไวในแวคคิวโอลจะเร็วกวาอัตราที่จะถูกนําไปสรางสารประกอบคารโบไฮเดรต ตัวอยางพืช 
CAM ที่พบเฟส 4 ไดแก Agave deserti (Drennan and Nobel, 2000) 
 

2.   การปรับรูปแบบเฟสการตรึงคารบอนไดออกไซดของพืชตามสภาพแวดลอม 
 
       การศึกษากับพืช CAM หลายชนิด พบวาบางชนิดไมผูกขาดกับวิถีการสังเคราะห 

แสงแบบ CAM อยางเดียว (facultative species) เนื่องจากมีการปรับตัวใหเขากับสภาพแวดลอมเพื่อ
การอยูรอด เชน วงศ Aizoaceae, Crassulaceae และ Vitaceae เมื่อพืชพวกนี้ไดรับน้ําเพยีงพอ จะใช
วถีิการสังเคราะหแสงแบบ C3 จึงทําใหการเจริญเติบโตสูงมาก แตเมื่อถูกจํากัดดวยน้าํ จะปรับเขาสู
วิถี CAM แทน (C3/CAM intermediate pathway) หรือกรณีที่พืชขาดน้ํามากขึ้น อาจเกิดการ
แลกเปลี่ยนแกสไดหลายรูปแบบ ไดแก 

 
        2.1  ตรึง CO2 ในตอนกลางวัน ซ่ึงเปน CO2ที่ไดจากกระบวนการหายใจที่เกดิขึน้ 

ในตอนกลางคืน (CAM-cycling) เชน Umbilicus rupestris และ Clusia aripoensis  
 
                     2.2  ตรึง CO2 ตอเนื่องทั้งกลางวันและกลางคืน (C3/CAM) เชน Aizoaceae,  
Crassulaceae และ Vitaceae 
                      

       2.3  ตรึง CO2 กลางคืน แตเพิ่มการตรงึในเฟส 2 และ 4 (CAM) 
         
       2.4  ตรึง CO2 กลางคืน และเพิ่มการตรึงในเฟส 2 (CAM) 

 
       2.5  ตรึง CO2 กลางคืนเพียงอยางเดียว (CAM) 

 
       2.6 ไมมีการเปดปากใบทั้งตอนกลางวนัและกลางคนื ทําใหไมไมมีการตรึง CO2จาก 

ภายนอก แตใช CO2ที่ไดจากกระบวนการหายใจแทน (CAM-idling) เชน Peperomia obtusifolia 
(Cushman and Borland, 2002) 
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การควบคุมวัฏจักร CAM (Regulation of CAM) 
  
 การควบคุมวิถี CAM ใหเกิดขึ้นและดําเนินตอเนื่อง มีปจจัยที่เกี่ยวของ ไดแก  

 
1.  การทํางานของปากใบซึ่งถูกควบคุมโดยความเขมขนของ CO2 ภายในชองวาง 

ใบ (Intercellular CO2 concentration, Ci) คานําไหลปากใบเปลี่ยนแปลงตามระดับความเขมขนของ 
Ci โดยที่คานําไหลปากใบจะลดต่ําลงเมื่อคา Ci สูง (เปน CO2ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกใน
ตอนกลางวัน) และเมื่อ Ci ลดลง คานําไหลปากใบจะปรบัเพิ่มขึ้น (Mc Donald, 2003) 
 

2.  การควบคมุเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) ตามวถีิของ CAM นั้นเอนไซม  
PEPC จะถูกกระตุนใหทํางานในตอนกลางคืนและไมถูกกระตุนใหทาํงานในตอนกลางวัน เอนไซม 
PEPC จะถูกควบคุมโดยปฏกิิริยาฟอสฟอรีเลชั่นหรือดีฟอสฟอรีเลชั่น
(phosophorylation/dephosphorylation)  ของเอนไซม PEP carboxylase kinase (PEPcK) อีกทีหนึ่ง 
ซ่ึงถือเปนปจจยัปฐมภูมิที่ควบคุมการทํางานของเอนไซม พบวาสําหรับใบพืช C4 แสงจะกระตุนการ
ทํางานของเอนไซม PEPcK และกระตุนใหเกิดปฏิกิริยาฟอสฟอรีเลชั่น (เติมหมูฟอสเฟต) ใหกับ
เอนไซม PEPC และทํางานในสภาพมีแสง แตเมื่อหมดแสง เอนไซม PEPC จะเกิดปฏิกิริยาดี
ฟอสฟอรีเลชั่น (ดึงหมูฟอสเฟตออก) ทําใหอยูในสภาพไมทํางาน อยางไรก็ดี การทํางานของ
เอนไซม PEPCในพืช CAM ตองถูกกระตุนโดยการสงสญัญาณจากภายในซึ่งเรยีกวา circadian 
rhythms ซ่ึงมีอิทธิพลมากกวาสัญญาณจากภายนอก เชน สภาพมีแสงหรือไมมีแสง (Buchanan et 
al., 2000)  
 

3. การควบคุมโดยความเขมขนของกรดมาลิกในไซโตซอล  เอนไซม PEP  
carboxylase จะถูกยับยั้งโดยกรดมาลิกที่ปลอยออกมาจากแวคควิโอลในตอนกลางวนั (feedback 
inhibition) แตในตอนกลางคืน เอนไซมนี้จะไมถูกยับยั้งดวยการสะสมมาลิกในแวคคิวโอล (Mc 
Donald, 2003) 

 
4.  การควบคมุโดยแสง แสงมีผลทางออมกับพืช CAM หากเพิ่มความเขมแสงใน 

ตอนกลางวัน จะทําใหมีการสลายกรดมาลิกไดเร็วขึ้น และทําใหระดับความเขมขนของกรดมาลิก
เหลือนอยลง ทําใหการตรึง CO2ในชวงมืดเปนไปไดเร็วข้ึน (จินดารัฐ, 2541) 
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ปจจัยทางสรีรวิทยาท่ีมีอิทธิพลตอการสังเคราะหแสง 
 
1.  การตอบสนองตอแสง (Light response) 

 
แมวาพืช CAM จะตรึง CO2 ในเวลากลางคืนเปนสวนใหญ แตสามารถตรึง CO2 ไดในชวง

มีแสงหรือเฟสที่ 2 ขณะที่ปริมาณแสงยังต่ําอยู ทําใหสามารถวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสเพื่อศึกษาเสน
ตอบสนองตอแสงในชวงนี้ได เนื่องจากเปนชวงที่ปากใบยังเปด ดวงพร (2545) ไดศึกษาเสน
ตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมสกุลหวายตัดดอกพันธุการคา 6 สายพันธุ มีจุดชดเชยแสง (Ic) 
ตั้งแต 2-12 μmolPPF m-2 s-1 โดยที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มอยางรวดเร็ว ในชวงความเขมแสง
ตั้งแต 25-150 μmolPPF m-2 s-1 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (Is) อยูที่ประมาณ 100-200 μmolPPF m-2 
s-1 เมื่อเทียบกนั พืช C3 และ C4 จะมีคา Is สูงกวามาก คอือยูในชวง 600-1200 μmolPPF m-2 s-1 หาก
ใบพืชไดรับความเขมแสงเกนิกวาจุด Is เปนเวลานานจะทําใหอุณหภูมใิบสูงขึ้น ทําใหโปรตีนหรือ
เอนไซมที่เกีย่วของกับกระบวนการสังเคราะหแสงเสื่อมประสิทธิภาพการทํางานได (Mc Donald, 
2003) พืชชนดิตางๆ จะไดพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงตางกัน แมแตพืชชนิดเดยีวกัน 
อาจไดคาพารามิเตอรไมเทากนั เนื่องจากมปีจจัยอ่ืนมาเกีย่วของ เชน อายุใบ และประวัติสภาพการ
ไดรับแสง เปนตน 

 
2.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point) 
 

เมื่อปจจัยแสงคงที่ และใหแปรผันระดับความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศ จะพบวา พืช
ทุกชนิดมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงขึ้น ความเขมขนต่าํสุดของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่ทํา
ใหอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากับอัตราหายใจหรือทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย เรียกวา 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point, Γ ) พืช C3 มีคา Γ ประมาณ 35-100 μmol 
mol-1  ขณะทีพ่ืช C4 มีคาเขาใกลศูนย (Buchanan et al., 2000) แสดงใหเห็นความสามารถของพืช 
C4 ในการตรึง CO2 เพื่อสังเคราะหแสงในสภาพที่มีความเขมขนของ CO2 ต่ํา  กลวยไมใบบางมีคา 
Γ อยูในชวง 48-58 μmol CO2 mol-1 ซ่ึงตรงกับพืช C3 ทั่วๆไปคือ 30-100 μmol CO2 mol-1และ
กลวยไมแบบ CAM มีคา Γ ในชวงมืดเทากบั 0-5 μmol CO2 mol-1และ ในชวงมีแสงเทากับ 0-200 
μmol CO2 mol-1 (Hew and Yong, 2004) สําหรับคา Γ ของกลวยไมสกุลหวายท่ีดวงพรไดศึกษาไวใน
เวลา 19-21 น. มีคาตั้งแต 75-450 μmol mol-1 หากพืชอยูในสภาพที่ความเขมขนของ CO2 ต่ํากวา 
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คา Γ  พืชจะนาํอาหารที่เก็บสะสมไวมาสลายหรือหายใจเพื่อใหไดพลังงาน เมื่ออาหารสะสมหมด
พืชก็จะตาย  ดงันั้นการเพิ่มความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศใหกับพชื C3ในหลายงานทดลอง 
เปนการเพิ่มสดัสวนของ CO2 ตอ O2 ทําใหเอนไซม RuBisCO ในสวน carboxylase subunit กดการ
ทํางานของ oxygenase subunit เปนการลดอัตราหายใจในแสง (Photorespiration) และทําใหมวล
ชีวภาพเพิ่มขึ้น Gouk et al. (1999) ไดศึกษาผลของการเพิ่มความเขมขนของ CO2ใหกบัตนกลา
กลวยไมสกุลหวาย เปนเวลา 3 เดือน พบวา มวลแหงและอัตราสวนของรากตอยอดสงูกวาตนที่
ไดรับความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศปกต ิ
 
3.  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง Photosystem II (PSII) 
  

การวัดประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง PSII โดยวัดรังสีฟลูออเรสเซนส นิยม
ศึกษากับพืชทีไ่ดรับสภาพแวดลอมที่ไมเหมาะสม เชน ขาดน้ํา ความเขมแสงสูง หรือไดรับสาร
กําจัดวัชพืช เปนตน การวัดจะใหคาพารามิเตอร Fv/Fm หรือคา darkΦ  ซ่ึงเปนตัวบอกไดวาระบบแสง 
(PSII) ไดรับความเสียหายหรือไม เชนการศึกษาการใหแสงแก Cattleya forbesii (Stancato et al., 
2002) พบวากลวยไมที่เคยไดรับความเขมแสงต่ําแลวเปลี่ยนเปนใหความเขมแสงแดด 100% จะทํา
ใหคา darkΦ  ลดลงจาก 0.8 เปน 0.7 เนื่องจากเกิด photoinhibition หรือการไดรับสภาพแสงตางกัน
ของกลวยไมสกุลหวาย ทําใหคา darkΦ ของใบและดอกที่ไดรับแสงเต็มที่มคีาลดลงตอเนื่อง แตตน
ทีไดรับแสงปานกลางและตนที่อยูในรม จะมีคา darkΦ  สูงคงที่  (He et al.,1998) นอกจากนี ้การ
เพิ่มความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศ มีผลทําใหคา darkΦ  สูงขึ้นเมื่อเทียบกับการไดรับความ
เขมขน CO2 ในบรรยากาศปกติ (Gouk et al.,1999) 
       
4.  อายุใบและตําแหนงใบ 
 
 กลวยไมที่อาย ุ1-4 ป พบวาใบของกลวยไมมีความสามารถตรึง CO2 ไดในระดบัสูง แตเมื่อ
อายุมากกวา 4 ปแลว ความสามารถในการตรึง CO2 จะลดลงตามอายุทีเ่พิ่มขึ้น จากการศึกษาการ
ตรึง CO2 ในใบกลวยไมของดวงพร (2545) ภายในกอเดียวกัน พบวา ลําหนาหรือลําลูกกลวยที่เกดิ
หลังสุดจะมีอัตราการสังเคราะหแสงสุทธิสูงกวาลําหลังซึ่งเกิดกอนตามลําดับ เนื่องจากลําหนา
จําเปนตองมีการสรางอาหารเพื่อเล้ียงชอดอก นอกจากนี ้ในแตละลําลูกกลวย พบวา ตําแหนงใบที่ 1 
และ 2 จะเปนใบที่มีอัตราการสังเคราะหแสงสูงสุด  Arditti (1992) ไดอธิบายวา ใบที่ใกลตาดอกจะ
มีการสะสมกรดมากกวาใบที่ไกลตาดอก และใบทีใ่กลตาดอกที่ยังเปนตุมจะสะสมกรดมากกวาใบที่
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ใกลตาดอกทีเ่ปดออกแลว นอกจากนี้ Hew and Yong (1997) กลาววา ใบที่ขยายขนาดเต็มที่แลว จะ
ตรึง CO2 และสะสมกรดมาลิกไดมากกวาใบออน เนื่องจากใบออนยังมีการหายใจและใชพลังงาน
อยูมาก ซ่ึงพบวามีความเกี่ยวของกับความเปน CAM activity ของใบ คือใบที่อายุมากกวาจะมีความ
เปน CAM กวาใบออนโดยพจิารณาจากการสะสมกรดที่สูงกวาใบออน  
 

อัตราแลกเปลี่ยนแกสและคานําไหลปากใบที่ตอบสนองตอปจจัยสภาพอากาศ 
 

 Martin and Siedow (1981) ไดศึกษาการตอบสนองของอัตราแลกเปลี่ยนแกสตอ
ความชื้นสัมพทัธและอุณหภมูิของ Spanish moss (Tillandsia usneoides L.) ซ่ึงเปนพืช CAM ชนิด
หนึ่ง พบวา การใหความชืน้สัมพัทธสูง (90-95%) ในตอนกลางคืน จะทําใหอัตราการตรึง CO2

เพิ่มขึ้นเมื่อเทยีบกับการใหความชื้นสัมพัทธต่ํา (50%)อยางเห็นไดชัด และการใหความชื้นสัมพัทธ
สูงในตอนกลางวัน ไมมีผลใหมีการตรึง CO2 มากขึ้น คอื พืชยังคงหายใจตอนกลางวันเชนเดยีวกบั
การไดรับความชื้นสัมพัทธต่ํา และหากใหความชื้นสัมพัทธสูงคงที่ตลอด 24 ชั่วโมง จะเปนผลให
พืชตรึง CO2 ในตอนกลางคนืไดต่ํากวา เมือ่เทียบกับการไดรับความชืน้สัมพัทธต่ําในตอนกลางวนั
และความชืน้สัมพัทธสูงในตอนกลางคืน นอกจากนี้ พบวา อุณหภูมิมผีลตออัตราการตรึง CO2 ใน
ตอนกลางคืน คือ หากอุณหภูมิต่ํากวา 20 เซลเซียส จะทําใหอัตราการตรึง CO2 ลดลง  การศึกษาการ
ตอบสนองตอความชื้นสัมพทัธและอุณหภมูิของพืช CAM หลายชนิดใหผลในลักษณะเดยีวกัน 
ยกเวน ในพืชทะเลทรายอยาง Agave deserti (Herppich, 1997 in Nobel and Hartsock, 1979) พบวา
ความชื้นสัมพทัธไมมีผลควบคุมการเปดปดปากใบ  
 

การศึกษาอัตราแลกเปลี่ยนแกสมุงเนนถึงการตอบสนองของปากใบตอความชื้นสัมพทัธ 
เพื่อจะใชอธิบายคานําไหลปากใบมีผลตอการตรึง CO2ในใบที่เพิ่มขึ้นหรือลดลงหรือไม เชน
การศึกษาของ Herrpich (1997) ใน Plectranthus marrubioides Benth (วงศ Lamiaceae) ซ่ึงเปนพืช 
CAM ที่เจริญอยูในทะเลทราย Namib และ Trinidad โดยศึกษาเปรียบเทียบผลอัตราแลกเปลี่ยนแกส 
คานําไหลปากใบ ความเขมขนของ CO2ในใบ และการสะสมกรดมาลกิ ในเวลากลางคืน เมื่อให
ความชื้นสัมพทัธสูง (90%) และต่ํา (40%) คงที่ในเวลากลางคืน พบวา ที่ความชื้นสัมพัทธ 90% มีคา
นําไหลปากใบสูงกวาที่ไดรับความชื้นสัมพทัธ 40%อยางชัดเจน แตการอัตราการตรึง CO2 ไม
แตกตางกัน อัตราคายน้ําที่ความชื้นสัมพัทธ 90% มีคาต่ํากวา เปนผลใหประสิทธิภาพการใชน้ําสูง
กวาที่ความชื้นสัมพัทธ 40% นอกจากนี้ ผลการตอบสนองตออุณหภูมิ พบวา หากพืชไดรับอุณหภูมิ
สูงในตอนกลางคืน จะทําใหอัตราการตรึง CO2 และการสะสมกรดมาลิกลดลง และมีโอกาสเกิดการ
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หมุนเวียน CO2 ที่ไดจากการหายใจมาใช (recycling) สูงกวา ซ่ึง Herrpich สรุปวา ความชื้นสัมพัทธ
ไมใชปจจยัจํากัดในการการตรึง CO2 ในสภาวะที่พืชไดรับน้ําปกติ เพราะแมวาปากใบจะเปด
มากกวา แตกไ็มไดทําใหการนําเขา CO2เพื่อสรางกรดมาลิกเพิ่มขึ้น ในขณะที่อุณหภมูิเปนปจจยัมี
ผลตอการตรึง CO2 และการสะสมกรดมาลกิมากกวา อยางไรก็ตาม หากคานําไหลปากใบลดลงจะ
เปนปจจยัจํากดัการนําเขา CO2 เชนกัน เมื่อเปรียบเทียบการศึกษาในสมเขียวหวาน (สุนทรีและคณะ,  
2544) ซ่ึงเปนพืช C3 ที่เปดปากใบและตรงึ CO2 ตอนกลางวัน พบวาใบสมเขียวหวานจะปดปากใบ
เมื่อมีคาแรงดึงระเหยน้ํามากกวา 2.5 kPa เพื่อลดการเสียน้ํา แมวาสภาพบรรยากาศขณะนั้นจะยังมี
ความแตกตางของความดันไอน้ําระหวางภายในใบกับบรรยากาศ ในกรณีนี้ถือวาปากใบเปนปจจัย
ควบคุมอัตราแลกเปลี่ยนแกสโดยตรง 
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หลักการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบ 
 
การวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบ ไดแกอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ํา 

สามารถใชเครื่องมือวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด (รุน LI6400 ของบริษัท LICOR ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ซ่ึงสามารถควบคุมปจจยัสภาพอากาศที่สัมผัสใบได คือมีกลองบรรจุใบ (leaf 
chamber) ซ่ึงมีแหลงใหแสงที่ปรับความเขมแสงได มีอุปกรณปรับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดที่ไหลผานยังภาชนะบรรจุใบได รวมทั้งสามารถควบคุมอุณหภมูิและความชืน้
สัมพัทธของอากาศที่ผานใบไดในระดับหนึ่ง (LICOR, 2002) 
 
1. อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 

  
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) เปนคาผลตางระหวางอตัราสังเคราะหแสงรวม )( gP กับ

อัตราหายใจในความมืด ( dR ) กลาวคือ 
 

dg RPA −=       (1.1) 
 
โดยที่อัตราสังเคราะหแสงสทุธิเปนผลคูณของคานําไหลกับแรงขับเคลื่อน ซ่ึงในกรณนีี้ 

แรงขับเคลื่อนคือความแตกตางระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (Ca) กับ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ (Ci) สวนคานําไหลสะทอนการแพรของ
แกสคารบอนไดออกไซดจากอากาศเขาสูชองวางภายในใบ ดังสมการ 
 
  )(2

ia
CO

t CCgA −=      (1.2)  
 
 
เมื่อ A   =  อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, μmolCO2 m

-2s-1) 
2CO

tg    =  คานําไหลรวมของแกสคารบอนไดออกไซด (total conductance to CO2,  
      molCO2 m

-2 s-1)  

aC  =  ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (Air CO2    
    concentration, μmolCO2  mol-1) 
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iC  =  ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ, (intercellular CO2   
    concentration, μmolCO2  mol-1) แรงขับเคลื่อน 

 
CO2 ภายในชองวางใบจะแพรตอเขาไปในคลอโรพลาสต แรงขับเคลื่อนในกรณีนีค้ือความ

แตกตางระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ (Ci) กับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต และคานําไหลสะทอนการแพรของคารบอนไดออกไซด
จากชองวางภายในใบไปจนถึงจุดที่ถูกตรึงในคลอโรพลาสต อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจึงเขียนได
อีกรูปหนึ่งวา  
 

A = gm (Ci - Γ )     (2) 
 
เมื่อ  gm     = คานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล (mesophyll conductance, 

   molCO2 m
-2 s-1 )  

       Γ  = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point, μmolCO2 mol-1) หรือ  
                            ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต    

 
คา gm  เปนความชัน (dA/dCi) ของสมการที่ 2 เรียกคานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล อีก

ช่ือหนึ่งวา ประสิทธิภาพของกระบวนการตรึง CO2 (carboxylation efficiency) โดยเอนไซม 
RuBisCO ซ่ึงบอกถึงอัตราเร็วในการแพรของ CO2 จากชองวางภายในใบผานผนังเซลลของเมสโซ
ฟลล จนถึงสโตรมาในคลอโรพลาสต ที่ CO2 ถูกเปลี่ยนรูปเปนสารประกอบ 3-phosphoglycerate 
(3-PGA)  ซ่ึงรักษาใหความเขมขนของ CO2 ที่ปลายทางต่ํากวาตนทาง (สุนทรี และคณะ, 2543ก) คา
ความเขมขน CO2ภายในชองวางใบ (Ci) ต่ําสุดที่ทําใหอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากบัอัตราหายใจ
หรือทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย (A=0) จะใหจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด  
   
2. เสนตอบสนองตอแสง 
 

เมื่อควบคุมใหใบไดรับความเขมขนของ CO2  อุณหภูมแิละความชื้นสมัพัทธของอากาศ
คงที่ และแปรผันคาความเขมแสงที่ใบไดรับ จะไดความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 
(A) กับความเขมแสงที่ใบไดรับ ( I ) ซ่ึงเรียกวาเสนตอบสนองตอแสง สมการที่ใชเขารปูเสน
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ตอบสนองตอแสงไดดี เปนสมการแบบ Non-rectangular hyperbola (Thornley and Johnson, 1990)  
ดังสมการ 

 

θ2
1

=A [ ] dmmm RPIPIPI −−+−+ θααα 4)( 2   (3)  

 
เมื่อ α  = ประสิทธิภาพการใชแสง (photoefficiency, molCO2 PPF mol-1) คือ จํานวนโมล  

   CO2 ที่ตรึงไดตอหนึ่งโมลของแสง  
Ι   = คาความเขมแสงที่พืชไดรับในการสังเคราะหแสง (photosynthetic photon  

     flux, μmolPPF m-2 s-1) 
           mP      = อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross photosynthesis    
                            rate, μmolCO2 m

-2 s-1) 
 dR  = อัตราหายใจในความมดื, (dark repiration rate, μmolCO2 m

-2 s-1) 

 θ  = คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor) (0≤θ ≤ 1) เมื่อ 
 

d
CO

m

CO
m

gg
g

+
= 2

2

θ       (4) 

 
เมื่อ       2CO

mg  = คานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล (mesophyll conductance, 
   μmolCO2 m

-2 s-1 )  
 dg  = คานําไหลรวมสําหรับการแพรของ CO2ในอากาศผานชั้นบางติดผิวใบ 

   และปากใบจนถึงผนังของเมโซฟลล (CO2 diffusion conductance,  
   μmolCO2 m

-2 s-1) 
 

เมื่อนําสมการที่ 3 มาหาโดยวิธี nonlinear least-square  จะไดพารามเิตอร 2 คาคือ 
 

1.  คาความเขมแสงที่ทําใหเกิดอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากับอัตราหายใจ หรือ 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย เรียกวา จุดชดเชยแสง (light compensation point, Ic, μmolPPF 
m-2 s-1)  

2. คาความเขมแสงที่ทําใหเร่ิมเกิดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดและคงที่หรือ 
ความเขมแสงอิ่มตัว(light saturation point, Is, μmolPPF m-2 s-1)  
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3. อัตราคายน้าํและคานําไหลรวมของปากใบ 
 
อัตราคายน้ําเปนผลคูณของคานําไหลของไอน้ํากับแรงขบัเคลื่อน ในกรณีของการคายน้ํา  

แรงขับเคลื่อนคือ ความแตกตางของความดันไอน้ําระหวางภายในใบกับอากาศ 
 

w
tgE = ⎟

⎠
⎞

⎜
⎝
⎛ −

P
ee al   

     

หรือ  E  = ⎟⎟
⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛ −

P
VPD

g aireaflW
t     (5)  

           
เมื่อ   E   = อัตราคายน้ํา (transpiration rate, mmolH2O m-2 s-1) 
               le  = ความดันไอน้ําภายในใบ (leaf vapor pressure, kPa)  
     ae   = ความดันไอน้ําในอากาศ (air vapor pressure, kPa)   
    aireaflVPD −   = แรงดึงคายน้าํจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure deficit, kPa   

 = al ee −  
  P  = ความดันบรรยากาศมีคาประมาณ 100 kPa 

w
tg  = คานําไหลรวมของไอน้ําจากภายในใบสูอากาศ (total conductance to water  

    vapor, mmolH2O m-2 s-1) 
 
โดยที่คานําไหลรวมของทั้ง CO2 (

2CO
tg ) และน้ํา ( w

tg ) เปนผลรวมของคานําไหลปากใบ 
(stomatal conductance, sg ) และคานําไหลของชั้นบางติดใบ (boundary conductance, bg )  
มีรูปสมการวา 
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+
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หลักการวัดประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง Photosystem II (PSII quantum yield) 

 
คลอโรฟลลในใบพืชเปนรงควัตถุที่อยูในคลอโรพลาสต  สามารถดูดกลืนแสงไดทัง้แสงสี

แดง (640-700 nm) และแสงสีน้ําเงิน (400-450 nm) พลังงานแสงจะกระตุนอิเลคตรอนใน
คลอโรฟลลใหขึ้นไปอยูในสภาวะเรา (1st excited state) และแสงสีน้ําเงินสามารถทําใหอิเลคตรอน
ขึ้นไปอยูที่ 2nd excited state เนื่องจากแสงสีน้ําเงินมีพลังงานมากกวาแสงสีแดง (Taiz and Zeiger, 
2002)  
 

การกลับเขาสูสภาวะพื้นของอิเลคตรอนของคลอโรฟลล (De-excitation) จะปลดปลอย
พลังงานออกมาได 3 ทาง ไดแก  

 
1.  พลังงานที่ใชในกระบวนการสังเคราะหแสง (Photosynthetic photochemistry, P)  

คือพลังงานที่ใชกระตุนใหเกดิการถายทอดอิเลคตรอนที่รับจากการแตกตัวของน้ําจากศูนยกลาง
ปฏิกิริยา (reaction centers, RC) ของ photosystem II (PSII) นั่นคือ พลังงานแสงถูกเปลี่ยนไปเปน
พลังงานเคมี โดยถายทอดอเิลคตรอนผาน PS II ไปยัง cytochrome b6f และ plastocyanin และตอไป
ยัง photosystem I (PSI) โดยมี NADP+ เปนตัวสุดทายทีรั่บอิเลคตรอน ทําใหไดสาร NADPH 
(reducing agent) และเกิด proton gradient ขึ้นระหวาง stroma กับ thylakoid membrane space ทําให
มีการผลิต ATP (energy compound) ขึ้น  

 
2.  พลังงานในรูปความรอน (Thermal dissipation as heat, H) การคายพลังงานในรูป 

ความรอน ไมมีประโยชนตอการสังเคราะหแสง 
 
 3. พลังงานที่ถายเทในรูปแสงที่เรียกวา คลอโรฟลล ฟลูออเรสเซนส (chlorophyll 
fluorescence, F) อยูในชวงความยาวคลื่น 690-730 nm ซ่ึงเปนแสงสีแดงที่มีชวงคลื่นยาวกวาโดยมี
พลังงานต่ํากวาชวงคลื่นที่คลอโรฟลลดูดกลืน โดยปกต ิรังสีฟลูออเรสเซนสที่ปลดปลอยจะไมเกนิ
รอยละ 3 ของแสงทั้งหมดทีส่องผานใบและเกดิที่ RC ของ PSII (RC II) เกือบทั้งหมด  
 
 การกลับเขาสูสภาวะพื้นของอิเลคตรอนในรูปของพลังงานที่นําไปใชในกระบวนการ
สังเคราะหแสงและพลังงานความรอนนั้นกลาวไดวา จะเกิดขึ้นแขงขันกับการเกดิในรูปฟลูออเรส
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เซนส (Rosenqvist and Kooten, 2003) หากคิดเปนสัดสวนของพลังงานที่ถายเทจากการไดรับแสง
ของใบพืช จะไดความสัมพนัธดังนี ้

 
P + H + F = 1      (7) 

  
หากใบอยูในสภาพมืดนานระยะหนึ่งและไมมีการเคลื่อนยายอเิลคตรอนสารรับอิเลคตรอน 

(quinone acceptor) ที่ตอกับ RCII จะอยูในสภาพเปดรับอเิลคตรอนเต็มที่ (fully oxidized state) หรือ
กลาววา RCII อยูในสภาพเปด เมื่อมีการใหความเขมแสงต่ําที่ไมมีพลังงานสูงมากพอที่จะทําใหเกดิ
การแยกอิเลคตรอน (modulated measuring light) PSII จะถายเทพลังงานสวนนีใ้นรูปรังสีฟลูออเรส
เซนส คาที่วัดไดจะเรียกวา F0  และเมื่อใหความเขมแสงสูงมาก (saturation flash มากกวา 4000 
μmolPPF m-2 s-1) ประมาณ 0.5 ถึง 1 วินาที จะทําใหมีการปลดปลอยอิเลคตรอนเขาสูระบบขนยาย
อิเลคตรอน ทําใหกลุม quinone  acceptor อยูในสภาพรดีิวซเต็มที่ (fully reduced state) คือ
มีอิเลคตรอนเต็มระบบหรือกลาววา RCII อยูในสภาพปด (Rosenqvist and Kooten, 2003) หากใบ
ยังไดรับแสงอยู พลังงานแสงจะกลายเปนพลังงานสวนเกินที่ไมสามารถใชแยกอิเลคตรอนไดอีก ทํา
ใหใบพืชตองถายเทพลังงานในรูปรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุด (Fm) ออกมา ผลตางระหวาง Fm กับ F0 
จะสะทอนถึงประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดที่พืชนําไปใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 
(maximum quantum efficiency of PSII, darkΦ  )  คํานวณดังนี ้

 
0m

dark
m

F F
F
−

Φ =   หรือ  
m

v

F
F     (8) 

       
เมื่อ      darkΦ  = ประสิทธิภาพการใชแสงสงูสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (maximum  

   quantum efficiency of PSII) เปนสัดสวนของปริมาณโฟตอนที่นําไปใชใน   
    กระบวนการ photochemistry เทียบกับปริมาณโฟตอนแสงทั้งหมดที่พืชดูดกลืน  
    ไว 

0F      = คาฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่เกิดขึ้นขณะทีใ่บพืชอยูในสภาพมืดเมื่อใหความเขม 
   แสงต่ํา (minimum fluorescence yield) 

mF  = คาฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่วัดไดขณะที่ใบพืชอยูในสภาพมืดเมื่อใหความเขม 
    แสงสูงต็มที่ (maximum total fluorescence yield) 
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โดยปกติพืชทีไ่มไดรับสภาพเครียด จะใหคา darkΦ  สูงสุดอยูในชวง 0.8 - 0.83 หากมีคาต่ํา
กวานีแ้สดงวามีความเสียหายเกดิขึ้นกับ PSII (Bjorkman and Demmig,1987) 

 
กรณีที่ใบพืชอยูในสภาพไดรับแสง สามารถวัดคาประสทิธิภาพการใชแสงของ PSII ใน

สภาพมีแสง ( PSIIΦ ) โดยการวัดคารังสีฟลูออเรสเซนสขณะที่ใบไดรับแสง ซ่ึงเรียกคา Fs และเมื่อ
ใหความเขมแสงสูงมาก (saturation flash เชนเดียวกับการวัด darkΦ ) ใบพืชจะถายเทพลังงานในรูป
รังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดเรียกวาคา Fm’ คา Fm’ กับ Fs จะทําใหไดคา PSIIΦ  ซ่ึงเปนคาที่สะทอน
ประสิทธิภาพการเคลื่อนยายอิเลคตรอนผาน PSII เพื่อใชในกระบวนการสังเคราะหแสง คํานวณ
ดังนี ้
 

   '
'

m s
PSII

m

F F
F

−
Φ =  หรือ 

   
'm

PSII F
FΔ

=Φ       (9) 

 
เมื่อ PSIIΦ   = ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (light quantum yield  

  of PSII, μmolE μmolPPF-1) 
 sF      = คาฟลูออเรสเซนสที่วัดไดขณะทีใ่บพืชไดรับแสง (steady-state fluorescence) 
 'mF    = คาฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่วัดไดขณะที่ใบพืชไดรับแสง (maximum  

    fluorescence in luminated leaves) 
 
การที่ใบไดรับแสงอยูกอนแลวจะทําให quinone acceptor สวนหนึ่งอยูในสภาพรีดวิซคือ

เปดรับอิเลคตรอนไปแลว และสวนหนึ่งอยูในสภาพออกซิไดซ คือยังสามารถเปดรับอิเลคตรอ
นไดอยู จึงทําใหคา PSIIΦ  มีคาต่ํากวาคา darkΦ    
 

คา PSIIΦ  ใชคํานวณอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอนใน PSII (electron transport rate, ETR, 
μmolE m-2 s-1) ไดดังนี้                                                                                                                                                      

 
ETR = PSIIΦ  leaffI α×××     (10) 
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เมื่อ        I  = ความเขมแสง, μmolPPF m-2 s-1 
f  = สัดสวนของแสงที่ถูกดูดกลืนโดย PSII เทียบกับ PSI (approximate fraction of  

absorbed light directed to PSII พืช C3 เทากับ 0.5 และ C4 เทากับ 0.4)  
(LI-COR, 2002) 

leafα  = สัดสวนของแสงที่สองถูกใบแลวถูกดดูกลืนโดยใบ (fraction of incident light  
                absorbed by leaf มีคาเทากับ 0.85) (LI-COR, 2002) 

 

หลังจากการใหความเขมแสงสูงมากกับใบพืชจนทําให RCII ปดหมดชัว่ขณะและเกิดรังสี
ฟลูออเรสเซนสสูงสุดแลวนัน้ ในเวลาตอมาเมื่อ RCII สงถายอิเลคตรอนไปแลวและอยูในสภาพที่
เปดรับอิเลคตรอนไดอีก จะทําใหรังสีฟลูออเรสเซนสลดระดับลง ซ่ึงเปนการลดระดบัของรังสี
ฟลูออเรสเซนสโดยกระบวนการสังเคราะหแสง (photochemistry) จะเรียกวา photochemical 
quenching (qP) ซ่ึงบอกถึงสัดสวนของ quinine pool ที่ยังเปดรับอิเลคตรอนไดหลังจากสงตอไป คา 
qP คํานวณไดจาก 
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PSIIqP
Φ
Φ

=       (11) 

 
สวนการลดระดับของรังสีฟลูออเรสเซนสโดยวิธีอ่ืนเรยีกวา non-photochemical 

quenching, NPQ ซ่ึงสวานใหญเปนการระบายพลังงานแสงสวนเกินในรูปความรอน คํานวณไดจาก 
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อุปกรณและวิธีการ 
 

การศึกษานีแ้บงเปน 3 สวนใหญๆ คือ 1.  ศักยภาพของใบดานการตรึงคารบอนไดออกไซด 
2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและระบบใชแสง (PS II) ในรอบวัน (24 ชัว่โมง) และ 3.  การเปลี่ยนแปลง
ของคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบทีส่ะทอนการเปลี่ยนแปลงของ
ปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน (24 ช่ัวโมง) 
 

กลวยไมที่ศึกษาเปนกลวยไมสกุลหวายลูกผสมพันธุการคา Dendrobium ‘Sonia BOM JO’ 
ที่นิยมปลูกเพือ่ตัดดอก ตนมอีายุ 2 ป และมีลําหนา (ลําอายุนอยที่สุดซึง่แทงออกหลังสุด) ที่กําลัง
ออกดอก ปลูกบนกาบมะพราว คัดเลือกตนที่แข็งแรงสมบูรณและปลอดโรค และดูแลอยูใน
โรงเรือนขนาด 6x9 เมตร คลุมดวยซาแรนสีดําโดยรอบตลอดระยะเวลาการทดลอง  

 
1.  การตอบสนองตอแสงและความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

 
การศึกษาการตอบสนองตอแสงและตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

โดยเปรียบเทยีบกันระหวางตาํแหนงใบ ไดแก ลําดับใบที ่1, 2, 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนา  
(ลําอายุนอยทีสุ่ด/ลําที่แทงออกหลังสุด) ทีม่ีชอดอกที่เจรญิจนสุดลํา (ลําดับใบตามภาคผนวกที่ 1) 
จํานวน 3 ลํา (3 ซํ้า) ชวงเวลาที่ใชวัดคือ ตัง้แตตอนเชามดืจนเริ่มมแีสง ซ่ึงเปนชวงทีป่ากใบเปดมาก
และมีการตรึงคารบอนไดออกไซดสูง (ดวงพร, 2545) คือเวลาประมาณ 5:30 – 7:30 น. รายละเอยีด
ของการวัดมีดงันี้ 
  
 1.1  เสนตอบสนองตอแสง (Light response) 
 
        วัดเสนตอบสนองตอแสงโดยใชเครื่องวัดอัตราสังเคราะหแสงระบบเปด 
(photosynthesis system รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor  ประเทศสหรฐัอเมริกา) ตอกับกลอง
บรรจุใบแบบ Leaf chamber fluorometer  ซ่ึงมีแหลงใหแสงที่ปรับความเขมแสงได มีอุปกรณปรับ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดที่ไหลผานยังภาชนะบรรจุใบได และสามารถวดัรังสีฟลูออ
เรสเซนสจากระบบรับแสง (PS II) ได วิธีการคือหนีบใบพืชในภาชนะบรรจุใบ อากาศที่ไหลผานจะ
ปรับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดคงที่เปน 600 μmolCO2 mol-1 ควบคุมใหความชื้น
สัมพัทธเทากับ 75-78% และอุณหภูมใินภาชนะเทากับ 25 องศาเซลเซียส อุณหภูมใิบขณะวัดมี
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คาประมาณ 26-30 องศาเซลเซียส ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (air vapor pressure deficit, 
VPDair) ซ่ึงเปนผลตางระหวางความดันไอน้ําอิ่มตัวกับในบรรยากาศ (e0

Tair-eTair) มีคาประมาณ 0.9-
1.6 kPa ใหอัตราเร็วของอากาศไหลผานใบ (flow rate) เทากับ 200 μmol s-1 พื้นที่ใบที่ใชวัด เทากับ 
2 ตารางเซนติเมตร กําหนดใหคาสัดสวนนาํไหลปากใบระหวางผิวใบบนกับผิวใบลาง (stomatal 
ratio) เทากับ 10 เทา (ขอมูลจาก LI1600 steady state porometer) ใชสายยางออนดึงอากาศเขาเครื่อง
จากถังพลาสติก ขนาด 20 ลิตร ซ่ึงภายในแหงสนิทและวางหางจากผูวดัเพื่อไมใหอากาศผันแปร
มากขณะวัด  เริ่มตนดวยการใหใบไดรับความเขมแสงสูงสุดที่ 2000 μmolPPF m-2 s-1 โดยรอใหพืช
ปรับตัวกับความเขมแสงสูงสุดกอนเริ่มบนัทึกคาเปนเวลา 5 นาที แลวลดความเขมแสงทีละขั้น
จนถึง 0 μmolPPF m-2 s-1  โดยใหเวลาใบปรับตัวตอความเขมแสงนานระดับละ 3-4 นาที เครื่องจะ
บันทึกคาตางๆโดยอัตโนมตัิ  
 
        อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) ที่ความเขมแสง (I) แตละระดับ จะถูกนําเขาสมการ  
non-rectangular  hyperbola (สมการที่ 3) โดยคาในชวงความเขมแสงต่าํจะคํานวณใหไดคาα  กอน
ซ่ึงจะเปนคาความชันของเสนตรงในชวงเริ่มตนของการตอบสนองตอแสง หลังจากนั้นจึงใชคา α
คํานวณพารามเิตอรอ่ืนๆ โดยวิธี nonlinear least-square fit โดยใช solver ในโปรแกรม Microsoft 
Excel  ใหโปรแกรมหาคาพารามิเตอรที่ดีที่สุดโดยกําหนดคา residual sum of square ซ่ึงเปนผลตาง
กําลังสองของคาที่ไดจากสมการกับคาที่วดัไดจริงมีคานอยที่สุด (รตนพร, 2545)  เมื่อไดพารามิเตอร
ของสมการขางตนแลวจึงคํานวณจุดชดเชยแสง (light compensation point, Ic) โดยกาํหนดเปนคา
ความเขมแสงเมื่อ A = 0 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation point, Is)  เมื่อกําหนดเปนคา
ความเขมแสงเมื่อ A = 85% ของอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (A =0.85Pm)  
 

1.2  เสนตอบสนองตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด (CO2 response) 
 

       ใชเครื่องมือชุดเดียวกนักับที่วัดเสนตอบสนองตอแสง (LI6400-40) กําหนดใหใบพืช
ไดรับความเขมแสงคงที่ที่ระดับ 500 

μmolPPF m-2 s-1 (ประมาณคา Is) ใหอัตราเร็วของอากาศไหล
ผานใบ (flow rate) เทากับ 200 μmol s-1 โดยมีความชืน้สัมพัทธ 75-78% อุณหภูมิในภาชนะเทากบั 
25 องศาเซลเซียส ปรับเปลี่ยนระดับความเขมขนของ CO2 โดยเริ่มตนที่ 400 μmolCO2 mol-1 ใหพชื
ปรับตัวที่ระดบัความเขมขนสูงนี้นาน 5 นาทีกอนบันทึกคา แลวลดความเขมขน CO2 ลงเปนขั้นๆ 
ละประมาณ 50 จนกระทั่งถึง 0 μmolCO2 mol-1 ขอมูลที่ไดนํามาสรางความสัมพันธระหวางคาความ
เขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในใบ (Ci) กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ดวยโปรแกรม 
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Microsoft Excel เปนรูปสมการเสนตรง คือ A = gm (Ci - Γ) (สมการที่ 2)  คํานวณคา Γ เปนคา Ci 
ขณะที่ A= 0 และคา gm เปนความชันของสมการเสนตรง (dA/dCi) จากนั้นจึงวัดการตอบสนองตอ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด โดยเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศทีละขั้นจนถึง 800 
μmolCO2 mol-1 (หากใหความเขมขนของ CO2 เปน 800 μmol mol-1แตแรก จะมีผลทําใหปากใบปด
รวดเร็ว) 
   

       พารามิเตอรที่ไดจากการศึกษาเสนตอบสนองตอแสงและคารบอนไดออกไซด  
ถูกวิเคราะหความแปรปรวนแบบทางเดยีว (One-Way Analysis of Variance, ANOVA) เพื่อ
เปรียบเทียบคาเฉลี่ยและตรวจสอบความแตกตางของคาเฉลี่ยโดยวิธี Duncan's New Multiple Range 
Test (DMRT) ที่ระดับนยัสําคัญ 0.05 ดวยโปรแกรม Statistical Analysis System (SAS Institute 
Inc., 1988) 
 
2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ของใบในรอบวัน  

 
การวัดกิจกรรมของใบกลวยไมเปนแบบไมมีแผนการทดลอง และไมมีตํารับการทดลอง  

แตใชวิธีสุมใบวัด คือใชใบในการวัด 2 ชดุ ไดแก ใบชดุเดิมที่วดัติดตามอัตราแลกเปลี่ยนแกสและ
คาประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ทุกรอบชั่วโมง เรียกวา ชุดใบตาม และใบที่เปล่ียนใหมทกุ
รอบชั่วโมง เรียกวา ชุดใบตดั คือใบที่วดัอตัราแลกเปลี่ยนแกสและคาประสิทธิภาพการใชแสงของ 
PSII แลวตัดตวัอยางใบไปวดัพารามิเตอรอ่ืนๆในหองปฏิบัติการ เลือกใชใบตําแหนงที่ 3 นับจาก
ยอด ซ่ึงเปนใบที่ขยายขนาดเต็มที่แลวของลําหนาที่เจริญจนสุดลําและกําลังมีชอดอก (ดวงพร, 
2545) วัดเมื่อวนัที่ 23-24 เมษายน 2547  

 
2.1  สภาพอากาศในรอบวนั 

  
       ขอมูลสภาพอากาศในรอบวัน บันทกึโดยการติดตัง้อุปกรณวดัสภาพอากาศทั้งดาน 

ในและดานนอกโรงเรือนที่ใชทดลอง ไดแก หวัวัดความเขมแสง (photosynthetic photon flux, PPF) 
ตอเขากับเครื่องบันทึกขอมูล (data logger รุน Watchdog 450 ของบริษัท Spectrum ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ซ่ึงมีหัววัดและบันทึกคาอณุหภูมิและความชื้นสัมพัทธของอากาศได เครื่องบันทึก
ขอมูลจะบันทกึภายในภาชนะกันรังสีแสง (radiation shield) ตามวิธีการวัดสภาพอากาศโดยทั่วไป 
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จะใชคาอณุหภูมิอากาศและคาความชื้นสัมพัทธอากาศคํานวณคาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ 
(VPDair) ซ่ึงเปนคาที่สะทอนสภาพแหงของอากาศ  
 

2.2  อัตราแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซดและไอน้ําของใบ 
 

        การวัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและการคายน้ํา ใชเครื่องเดียวกับทีว่ัดเสนตอบสนอง
ในขอ 1 ขณะวัดใหอัตราเร็วของอากาศไหลผานใบ (flow rate) ระดับต่ําเทากับ 150 μmol s-1 พื้นที่
ใบที่วัดเทากับ 2 ตารางเซนติเมตร กําหนดใหคาสัดสวนนาํไหลปากใบระหวางผิวใบบนกับผิวใบ
ลาง (stomatal ratio) เทากับ 10 เทา (ขอมูลจาก LI1600 steady state porometer)  

 
2.3 ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII (quantum yield efficiency) 
 
       Leaf chamber fluorometer สามารถวัดไดทั้งอัตราแลกเปลี่ยนแกส CO2 และไอน้าํ 

รวมทั้งสามารถตรวจจับรังสี fluorescence จากระบบรับแสง PSII ไดดวย วัดใบทั้งในสภาพมีแสง 
(คา PSIIΦ ) และสภาพมืด (คา darkΦ )  การวัด darkΦ ในชวงกลางวันจะใชหัววัดหนีบใบทิ้งไวใหอยู
ในสภาพมดืกอนอยางนอย 20 นาที เพื่อให quinone acceptors ของ PSII เปดเต็มที่ (quinone 
acceptors อยูในสภาพ fully oxidized state) เครื่องจะดาํเนินขั้นตอนอัตโนมัติโดยเริ่มใหความเขม
แสงต่ํา และตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่แผจาก RCII เปนคา F0 จากนั้นเครื่องจะใหความ
เขมแสงสูงมากเพื่อให quinone acceptors รับอิเลคตรอนเต็มที่จนอยูในสภาพปดหมด (quinone อยู
ในสภาพ fully reduced state) รังสีฟลูออเรสเซนสที่สงออกมาจาก RCII จะมีคาสูงสุด คือคา Fm 
คํานวณคา darkΦ  =  (Fm- F0)/ Fm (สมการที่ 8) หลังจากนั้นจะปรบัตั้งอุปกรณใหแสงเพื่อใหแสง
ภายในกลองบรรจุใบเทากับแสงภายนอกที่ใบไดรับขณะนั้นเพื่อเปนการวัดประสิทธภิาพการใช
แสงจริงของระบบ PS II ( PSIIΦ ) โดยเครื่องจะตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสขณะทีใ่บไดรับแสงเทา
ภายนอก ไดคา Fs (steady state fluorescence) หลังจากจากนั้นเครื่องจะใหความเขมแสงสูงมาก และ
ตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่ปลอยออกมา เปนคา Fm’ คาที่ไดใชคํานวณ PSIIΦ  = (Fm’ - Fs)/ 
Fm’ (สมการที่ 9) รวมทั้งอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอน ETR = PSIIΦ x f x I x eaflα (สมการที่ 

10)  
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3.  การเปล่ียนแปลงของคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบที่สะทอน
การเปล่ียนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน 
  

โดยทั่วไปการวัดปริมาณกรดรวมในใบสามารถทําไดโดยวิธีการสกดักรดและสะเทนิดวย
ดาง (ไตเตรท) อยางไรก็ดี การวัดติดตามการเปลี่ยนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวันดวย
วิธีการไตเตรทใชเวลานาน ซ่ึงทําใหไมสามารถเก็บขอมูลไดตอเนื่องและทันเวลา จึงใชวิธีการวัดคา 
pH ของสารละลายที่คั้นจากใบแทนการวัดปริมาณกรดรวม โดยมกีารศึกษาความสัมพันธระหวาง
ปริมาณกรดรวมในใบกับคา pH ของสารละลายที่คั้นจากใบอีกชุดหนึ่งเพื่อยืนยันวาการลดลงของคา 
pH ของสารละลายที่คั้นจากใบนั้นเปนผลจากการเพิ่มขึน้ของปริมาณกรดในใบในชวงกลางคืน 
(วิธีการตามขอ 3.1) ในที่นีจ้งึวัดการเปลีย่นแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวนัโดยการวัดคา 
pH รวมทั้งวัดความเขมขนตวัถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นจากใบเพื่อสะทอนการสราง/สลาย
ของสารในใบ นอกจากนี้ยังวัดอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนของ PSII เพื่อสะทอนระดับการทํางาน
ของระบบรับแสงในเฟสทีม่ีแสงควบคูไปดวย วัดเมื่อวนัที่ 7-8 กุมภาพันธ 2548 โดยวัดใบตําแหนง
ใบที่ 1, 2, 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนาที่มีชอดอกที่เจริญจนสุดลํา (วิธีการตามลําดับในขอ 3.2-
3.3)  

 
3.1  ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) และคา pHของ

สารละลายที่คั้นจากใบ 
 

        ตัดตัวอยางใบตําแหนงที่ 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนา แบงสวนหนึ่งใสใน 
หลอดพลาสติก ทําใหเซลลของใบแตกโดยการแชไนโตรเจนเหลว แลวบดคั้นดวยการกลิ้งหลอด
ตัวอยางผานลกูกลิ้งเพื่อใหไดสารละลายของเซลลออกมา (สารละลายที่ไดเปนสารละลายในสวน 
apoplast และ symplast) สารละลายของเซลลที่ไดจะใชวดัคา pH ดวยเครื่อง Cardy Twin pH Meter 
ของบริษัท Spectrum Technologies ประเทศสหรัฐอเมริกา ตรวจเทยีบดวยสารละลาย pH มาตรฐาน 
คือ pH 4 และ 7 ตัวอยางใบอกีสวนหนึ่งจะใชวัดปริมาณกรดรวม โดยมีวิธีการดังนี ้
 

       3.1.1 เตรียมสารละลายมาตรฐาน NaOH 0.01 M  
 
       3.1.2 ช่ังมวลสดของตัวอยางใบดวยเครื่องชั่งที่ละเอียด (ทศนิยม 4 ตําแหนงของกรัม) 
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จากนั้นตัดตวัอยางใบพืชเปนชิ้นเล็กๆ เทใสบีกเกอรที่มีน้ําเดือด (deionized water) 150 มล. ตมเปน
เวลา 20 นาที แลวกรอง (กระดาษกรองของ Whatman เบอร 42) จะไดสารสกัดจากใบครั้งแรก (first 
extract) 

 
       3.1.3 เติม deionized water 50 มล.ลงในบีกเกอรทีใ่สตัวอยาง ตมใหเดือดอกี 15 นาที 

จะไดสารสกัดครั้งที่ 2 (second extract)  
 
       3.1.4 นําสารสกัดครั้งแรกและสารสกัดครั้งที่ 2 รวมกนั แลวปรับปรมิาตรเปน 100 มล.

วางใหสารสกัดเย็นลง แลวปเปตตสารสกัดครั้งละ 20 มล.ทําซ้ํา 5 คร้ัง ไตเตรทดวยสารละลาย
มาตรฐาน NaOH 0.01 M โดยใช Phenolphthalein เปน indicator (เปล่ียนจากใสเปนสีชมพู) ใช
คาเฉลี่ยของปริมาตรของสารละลายมาตรฐานที่ใชในการไตเตรททั้ง 5 ซํ้า  

 
       3.1.5 คํานวณปริมาณกรดรวม โดยกําหนดให มวลสดของตัวอยางใบกอนไตเตรท

เทากับ A กรัม คาเฉลี่ยของปริมาตรสารละลายมาตรฐาน NaOH ที่ใชในการไทเทรต เทากับ B มล. 
และความเขมขนสารละลายมาตรฐาน NaOH เทากับ 10-2 M ปริมาณของ NaOH ที่ใชสะเทินเทากบั  
B×10-2×10-3 = B×10-5 โมลตอสารสกัด 20 มล. ปริมาณกรดที่ถูกสะเทนิในตวัอยางใบ 1 กรัม จึงมี
ปริมาณ เทากบั (B×10-5)×100/20A = (5×B×10-5)/A โมลตอกรัม 
 

3.2 อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ETR) ในรอบวัน 
 

      อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนเปนคาที่ไดจากขั้นตอนของการวัดประสิทธิภาพการ 
ใชแสงของ PSII ในสภาพมแีสง ( PSIIΦ ) ซ่ึงครั้งนี้ใชเครื่องมือ pulse amplitude modulation 
fluorometer รุน  Mini-PAM (บริษัท Heinz Waltz GmbH ประเทศเยอรมัน) ซ่ึงใชหลักการเดยีวกับ 
Leaf chamber fluorometer ของเครื่อง LI6400 ในขอ 2.3 คือใหความเขมแสงต่ําในตอนแรกและ
ตรวจวดัรังสีฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่เกิดขึ้น(F0, F0’) จากนัน้จึงใหความเขมแสงสูงเพื่อให quinone 
acceptors รับอิเลคตรอนเต็มที่ แลวตรวจวัดรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่เกิดขึน้ (Fm, Fm’) การวัดใบ
ในสภาพมดืทาํไดโดยใชคลิปหนีบใบเปนเวลาอยางนอย 20 นาที จะไดคาประสิทธิภาพการใชแสง
สูงสุด (maximum quantum yield, darkΦ  ) หลังจากนั้นจึงวัดประสิทธิภาพการใชแสงจริงของระบบ 
PS II ( PSIIΦ ) คํานวณคา darkΦ  และ PSIIΦ  ตามสมการที่ 8 และ 9 และใชคา PSIIΦ  คํานวณอัตรา

การเคลื่อนยายอิเลคตรอนตามสมการที่ 10 วัดใบลําดับที่ 1-4 ทุกๆรอบ รอบละ 1 ชั่วโมง ในหนึ่ง
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รอบจะวดัใบจาํนวน 2 ชุด ชุดแรกคือ ชุดใบที่ใชวัดติดตามคาประสิทธิภาพการใชแสงและอัตรา
เคลื่อนยายอิเลคตรอนตอเนื่องทุกๆชั่วโมง และอีกชุดหนึง่คือ ใบที่เปล่ียนใหมทกุชั่วโมง เรียกวาชุด
ใบตัด โดยเก็บตัวอยางชดุใบตัดวัดคา pH และความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) ในหองปฏิบัติการ 

 
 3.3  คา pH ความเขมขนตวัถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นไดจากใบในรอบ 24 ชั่วโมง 

 
         หลังจากการวัดประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในขอ 3.2 ตัวยางของชุดใบตัดจะ
ถูกตัดใสในหลอดพลาสติก ทําใหเซลลของใบแตกโดยการแชไนโตรเจนเหลว แลวบดคั้นดวยการ
กล้ิงหลอดตัวอยางผานลูกกล้ิงเพื่อใหไดสารละลายของเซลลออกมา สารละลายที่ไดจะใชวัดคา pH 
(เครื่องมือชุดเดียวกันกับขอ 3.1) และสารละลายอีกสวนหนึ่งจะถูกนํามาวัดความเขมขนของตัวถูก
ละลาย ดวยเครื่องออสโมมิเตอร (Osmometer รุน Vapro 5220 ของบริษทั WESCOR ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ทําเสนตรวจเทียบ (calibration curve) ดวยสารละลายโซเดียมคลอไรดความเขมขน
มาตรฐาน 100, 290 และ 1000 mmol kg-1 โดยดดูสารละลายตัวอยางดวยไมโครปเปตตขนาด 10 
ไมโครลิตร และหยดลงบนแผนกระดาษกรองทรงกลมที่วางในชองทีรั่บตัวอยาง เครื่องอานใหคา
ความเขมขนของตัวถูกละลายทั้งหมด (Cs) ของตัวอยางโดยตรง มีหนวยเปน mmol kg-1   

 
 
 



 

ผลและวิจารณ 

 
1.  การตอบสนองตอแสงและความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

 
1.1 เสนตอบสนองตอแสง 

 
        การวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดับที1่-4 ของลําหนา (ลําที่อายุนอย
ที่สุด) ซ่ึงออกดอกจนสุดลํา โดยวดัในชวงเฟสที่ 2 ซ่ึงเริ่มมีแสงแดด ใบมีคานําไหลปากใบสูงและมี
การตรึง CO2 จากภายนอก ภาพที่ 2a แสดงไดวา อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มขึ้นตามความเขมแสง
ในชวงตน และมีคาสูงสุดและคงที่ประมาณ 6-7 μmolCO2 mol-1 ที่ความเขมแสงประมาณ 500 
μmolPPF  m-2 s-1 ภาพที่ 2b แสดงคานําไหลปากใบ (gs) ซ่ึงมีคาสูงสุดอยูในระดบัต่ําเพยีง 30-40 
mmolH2O m-2 s-1 ซ่ึงเปนคาทีต่่ํากวาในพืช C3  ในสภาพเดียวกันอยางมาก คานําไหลปากใบเพิ่มขึน้
อยางรวดเรว็ตามความเขมแสงในชวง 0-100 μmolPPF  m-2 s-1 และเพิม่ถึงระดับสูงสุดที่ความเขม
แสงในชวง 300-500 μmolPPF m-2 s-1 ดังนัน้ความเขมแสงที่ต่ํากวา 300 μmolPPFm-2 s-1 จะเปน
ปจจัยจํากัดคานําไหลปากใบ ในขณะที่คานาํไหลปากใบจะจํากดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิดังแสดง
ในภาพที่ 2c คานําไหลปากใบควบคุมอัตราสังเคราะหแสงสุทธิในชวงที่คานําไหลปากใบต่ํากวา 20 
mmolH2O  m-2 s-1 หลังจากนัน้ชองเปดของปากใบจะใหญพอให CO2 แพรเขาไดอยางไมจํากัด 
ในชวงนี้อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะถูกจํากัดดวยอัตราของกิจกรรมของเอนไซมที่ตรึง CO2 
(enzymic limitation) ใบลําดับที่ 4 มีคานําไหลปากใบที่มรีะดับสูงกวาใบอื่น จึงเปนปจจัยหนึ่งที่ทํา
ใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบนี้มีคาสูงตามไปดวย 
 

       ภาพที่ 2d แสดงประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง ( PSIIΦ ) และ 
ภาพที่ 2e แสดงอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ETR) ที่เปล่ียนแปลงตามความเขมแสง ผลที่ไดแสดง
วา ที่ความเขมแสงประมาณศูนย เมื่อไมมอิีเลคตรอนอยูในระบบ คือ RCII อยูในสภาพ oxidized 
เต็มที่ PSIIΦ  มีคาไดสูงสุดเทากับ 0.7 กลาวคือในสภาพนี้ ประมาณ 70% ของแสงที่ใบดูดกลืนจะ
ถูกใชในกระบวนการผลิตอิเลคตรอนที่ P680 เพื่อใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 
(photochemistry) เมื่อใบไดรับความเขมแสงเพิ่มขึ้น แสงที่ถูกสงไปที่ RCII ทําใหมีการปลดปลอย
อิเลคตรอนเพิ่มขึ้น สัดสวนของ quinone A ที่ถูก reduced {QA

-/QA+QA
-} เกิดเพิ่มขึ้น ทําใหสัดสวน

ของแสงที่ใชในกระบวนการ photochemistry กลับมีคาลดลงอยางรวดเร็วในชวงความเขมแสง
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ระหวาง 0-500 μmolPPF m-2 s-1 หลังจากนัน้คา PSIIΦ  จะเริ่มวิ่งเขาสูคาต่ําคงที่ ในจังหวะเดยีวกับที่
คา ETR อ่ิมตัว ดังนั้นชวงความเขมแสงระหวาง 0-500 μmolPPF  m-2 s-1 เปนปจจยัจํากัดการสงถาย
อิเลคตรอน ในการศึกษานี้ พบวา ใบลําดบัที่ 1 มีคา ETR สูงกวาใบอืน่ชัดเจน เนื่องจากใบที่ 1 มีคา
 PSIIΦ  สูงกวาใบอื่น ซ่ึงหมายความวาใบที่ 1 สามารถใชแสงที่ใบดูดกลืนในการเคลื่อนยาย
อิเลคตรอนไดในสัดสวนสูงกวาใบอืน่ คือมีอัตราของกระบวนการ photochemistry สูงกวา 

 
       อัตราสังเคราะหแสงสทุธิแสดงความสัมพันธเชิงเสนตรงกับอัตราเคลื่อนยายอิเลค- 

ตรอนของใบกลวยไม (dA/dETR, molCO2 molE-1) (ภาพที่ 2f) จึงเปนอัตราตรึง CO2 ตอหนวย
อิเลคตรอนไดแสดงไวในตารางที่ 1 ใบทั้ง 4 ลําดับมีคาความชันของเสนตรงเฉลี่ยอยูในชวง 0.167-
0.185 molCO2 molE-1คาจุดตัดแกน A หรือ intercept เปนคาที่สะทอนอัตราหายใจคือ คายิ่งติดลบ
มากแสดงวาใบมีอัตราหายใจสูง พบวาใบลําดับที่ 1 มีคาความชันและ intercept ต่ําสุด ดังนั้นแมวา
คา PSIIΦ  และ ETR ของใบที่ 1 จะสูงสุด แตก็มีอัตราหายใจสูงสุดดวย ทําใหอัตราสังเคราะหแสง
ตอหนวยอิเลคตรอนต่ํากวาใบอื่น 
 

        เปรียบเทยีบลําดับใบ 
 
อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) คํานวณจากการเขารูปฟงกช่ันของเสน 

ตอบสนองตอแสง เปนคาบอกถึงความสามารถในการสรางอาหารของใบทั้ง 4 ลําดับ แสดงคาใน
ภาพที่ 3a โดยมีคาเฉลี่ยอยูในชวง 6-7 μmolCO2 m

-2 s-1 ซ่ึงถือวามีคาต่ํามากเมื่อเทียบกับพืช C3 เชน 
มะละกอ (คัทลียา, 2547) พริกขี้หนู (สุทิน, 2547) และคะนา (สุภาพร, 2547) ซ่ึงมีคาในชวง 20-37 
μmolCO2 m

-2 s-1 
  

ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ยของคาประสิทธิภาพการใชแสง (α)   เทากับ  
0.042 molCO2 molPPF-1 (ภาพที่ 3b) คา α ของใบที่ 2 มีคาเฉลี่ยสูงสุดถึง 0.049 และมคีาลดลงในใบ
ที่ 3 และ 4 แสดงวาใบที่ 2 เปนใบที่มีประสิทธิภาพการใชแสงสูงที่สุด คาที่ไดมีคาต่ํากวาที่พบใน
พืช C3 ที่วัดภายใตสภาพบรรกาศปกติ (21 % O2) ที่มีคา 0.053 (Singsaas et al., 2001) ในมะละกอมี
คา 0.053-0.056 molCO2 molPPF-1 (คัทลียา, 2547) พริกขีห้นูมีคา 0.045-0.060 molCO2 molPPF-1  

(สุทิน, 2547) และคะนามีคา 0.049-0.059 molCO2 molPPF-1  (สุภาพร, 2547)   จากคา α  ที่ได 
(คาเฉลี่ย 0.041-0.049 molCO2 molPPF-1) แสดงวาใบกลวยไมใชความเขมแสงประมาณ 20-24 โมล 
ในการตรึง CO2 1 โมล และจากสวนกลับของคาความชันที่ไดจากภาพที่ 2f แสดงวาใช 6
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โมลอิเลคตรอน ในการตรึง CO2 1 โมล ขณะทีใ่นสภาพบรรยากาศปกติ พืช C3 จะใชอิเลคตรอน 
ประมาณ 10-12 โมลตอการตรึง CO2 1 โมล และพืช C4 จะใชอิเลคตรอนต่ํากวา คือประมาณ 4-6 
โมลในการตรึง CO2 1 โมล ทั้งนี้เนื่องจากพืช C3 ใชเอนไซม RuBisCO ซ่ึงมี oxygenase subunit ที่
สามารถตรึง O2 เขาสูกระบวนการ photorespiration ได ทําให ATP และ NADPH สวนหนึ่งที่ได
จากการสงถายอิเลคตรอนใน light reaction  ถูกแบงไปใชในกระบวนการ photorespiration ในขณะ
ที่พืช C4 ไมเกดิกระบวนการ photorespiration (Singsaas et al., 2001; Krall and Edwards, 1992) 
จากคาที่ไดแสดงใหเห็นวาใบกลวยไมเกิดกระบวนการ photorespiration นอยกวาในพืช C3 

 
ใบกลวยไมมีคาเฉลี่ยของอัตราหายใจในทีม่ืด (Rd) ไมเกิน 1.0 μmolCO2 m

-2 s-1  
(ภาพที่ 3c) พบวาใบตําแหนงที่ 1 มีคา Rd สูงสุด แสดงใหเห็นวา ใบที่ 1 ยังคงตองการพลังงานสูงใน
การสรางสวนประกอบตางๆที่จําเปนสําหรบัการเติบโตมากกวาใบอื่น แมวาคา Pm ของใบที่ 1 จะมี
คามากแตอัตราหายใจก็สูงมากดวยเชนกัน คา Rd มีคาลดลงในใบที่ 2 , 3 และมีคาเพิ่มขึ้นในใบที่ 4 
ชี้ใหเห็นวาใบที่ 4 มีแนวโนมเปนใบทีแ่ก คือมีอัตราหายใจเพิ่มขึ้นเพื่อซอมแซมสวนตางๆของเซลล 
เมื่อเทียบคา Rd ของใบกลวยไมกับพืชอ่ืนเชน ใบมะละกอ (คัทลียา, 2547) พริกขี้หนู (สุทิน, 2547) 
และคะนา (สุภาพร, 2547) ซ่ึงมีคา Rd ประมาณ 1-3 μmolCO2 m

-2 s-1 ช้ีใหเห็นวาใบกลวยไมมีอัตรา
หายใจที่ต่ํากวา 
 
  คา θ หรือคาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor) (ภาพที่ 3d) เปน
คาที่แสดงถึงความเร็วในการเปลี่ยนระยะทีค่วามเขมแสงเปนปจจยัจํากดักระบวนการสังเคราะห
แสงเขาสูระยะที่ความเขมแสงไมไดเปนปจจัยจํากัด โดยแสดงเปนสัดสวนของคานําไหล CO2 ผาน
เมสโซฟลล (gm) ตอผลรวมของคานําไหล CO2 ผานเมสโซฟลล (gm) กับคานําไหลของกระบวนการ
แพรของ CO2 ในบรรยากาศถึงคลอโรพลาสต (gd) (เมื่อ θ = gm/ gm+ gd) คา θ ที่เขาใกลศูนย แสดง
ถึงคานําไหล CO2 ผานเมสโซฟลลมีคาต่ํา หรือหมายถึงคานําไหลของกระบวนการตรึง CO2 ต่ํา 
และคา θ ที่เขาใกล 1 แสดงถงึคานําไหลของกระบวนการแพรของ CO2 ในบรรยากาศถึงคลอโรพลา
สตมีคาต่ํา คา θ  ของใบทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ยประมาณ 0.77-0.85 ซ่ึงมีคาเขาใกล 1 แสดงวาอัตรา
แพรเขาของ CO2 เขาใบเปนตัวจํากดัมากกวาถูกจํากดัดวยกระบวนการตรึง CO2 

 
จุดชดเชยแสง (Ic) เปนคาความเขมแสงต่ําสุดที่ทําใหคาอัตราสังเคราะหแสงรวม 

เทากับอัตราหายใจ กลาวคือเปนระดับความเขมแสงขณะที่ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสทุธิเปนศูนย 
(ภาพที่ 3e) ใบกลวยไมมีคา Ic เฉลี่ยอยูในชวง 7-22 μmolPPF m-2 s-1 ซ่ึงเปนคาที่คอนขางต่ํา แสดงวา
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ใบกลวยไมตองการแสงไมมากที่ทําใหมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนบวกได ใบที่ 1 มีคา Ic สูงกวา
ใบอื่น แสดงวายังมีการหายใจสูง จึงทําใหมีความตองการแสงสูงกวาเพื่อใหมีอัตราสังเคราะหแสง
รวมมีระดับเทากับอัตราหายใจ 
 
  คาความเขมแสงอิ่มตัว (Is) เปนคาความเขมแสงที่ทําใหเกิดอัตราสังเคราะหแสง
สุทธิสูงสุดและคงที่ (ภาพที่ 3f) ใบกลวยไมมีคาเฉลี่ยอยูในชวง 224-348 μmolPPF m-2 s-1 ความเขม
แสงที่ต่ํากวาชวงดังกลาวจะเปนปจจยัจํากดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบกลวยไม คา Is ของใบ
กลวยไมแสดงวากลวยไมไมตองการความเขมแสงสูงมาก หรือหมายถึงใบสามารถใชความเขมแสง
ต่ําไดมีประสิทธิภาพสูง พบวาคา Is มีแนวโนมเพิ่มขึ้นจากใบที่ 1-4 แสดงวาใบลําดับหลังตองใช
ความเขมแสงสูงขึ้นเพื่อใหมอัีตราสังเคราะหรวมสูงตามไปดวย 

 
คาเฉลี่ยของพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงทีไ่ดของใบลําดบัที่ 1-4 ได 

รวมแสดงในตารางที่ 1 แมวาคาที่ไดแตละคาไมแตกตางกนัระหวางลําดบัใบ แตสามารถบอกถึง
ลําดับการพัฒนาการของใบได คือ ใบที่ 1 เปนใบที่มีพัฒนาการนอยสุดโดยดูไดจากอตัราหายใจ 
(Rd) และคาจุดชดเชยแสง (Ic) ที่มีคาสูงที่สุด การที่อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ของใบที่ 1 มี
คาสูงเนื่องจาก ΦPSII และ ETR มีคาสูง แตเนื่องจากมีคา Rd ที่สูงดวยจึงเปนผลใหสัดสวน dA/dETR 
ต่ําที่สุดสรุปไดวาใบกลวยไมมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิต่ํา มีอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนต่ํารวมกบั
คานําไหลปากใบระดับต่ํามาก และอัตราหายใจต่ําเมื่อเทยีบกับพืช C3  
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ภาพที่ 2  เสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 จากยอดของลําหนา  

 ความสัมพันธระหวางคาความเขมแสง กับ (a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b)  
 คานําไหลปากใบ (c) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ  
 (d) ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (e) อัตราเคลื่อนยาย   
 อิเลคตรอน และ (f) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (เสน 
 ตั้งคือคา standard error) 
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ภาพที่ 3  คาเฉลี่ยพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของ 
 ลําหนา (จํานวน 3 ซํ้า ± standard deviation) เมื่อ (a) คืออัตราสังเคราะหแสงรวม
สูงสุด (b) คือประสิทธิภาพการใชแสง (c) Rd คืออัตราหายใจในที่มดื (d) คือคา
ควบคุมความโคงของเสนกราฟ (e) คือจุดชดเชยแสง และ (f) คือคาความเขมแสง
อ่ิมตัว (เสนตั้งคือคา standard error) 
 
 
 

0.03

0.04

0.05

0.06

0 1 2 3 4 5

Leaf order

α
, m

ol
C
O

2 
m

ol
PP

F-1
   

   
 

5

6

7

8

0 1 2 3 4 5

Leaf order

P m
,  μ

m
ol

C
O

2 
m

-2
 s

-1
  

200

250

300

350

400

0 1 2 3 4 5

Leaf order

I s
, μ

m
ol

PP
F 

m
-2
 s

-1
   

   

0.75

0.78

0.80

0.83

0.85

0.88

0.90

0 1 2 3 4 5

Leaf order

θ

0

5

10

15

20

25

30

35

0 1 2 3 4 5

Leaf order

I c
, μ

m
ol

PP
F 

m
-2
 s

-1
  

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

1.2

0 1 2 3 4 5

Leaf order

R
d,

 μ
m

ol
C
O

2 
m

-2
 s

-1

(a)

(c)

(e)

(b)

(d)

(f)



 

 

36

ตารางที่ 1  คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมของลําหนา ตําแหนง 
   ใบที่ 1-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา (จํานวน 3 ใบ ± standard deviation) 

 
  ลําดับใบ     

พารามิเตอร 1 2 3 4 P-Value CV (%) 

Pm 6.6±1.8 6.8±1.6 6.3±0.6 6.7±1.6 ns 21.6 
gs, max 29±10      25±4 24±10 29±6 ns 26.9 
α

 
0.041±0.007  0.049±0.012 0.041±0.003 0.041±0.011 ns 20.0 

θ 0.83±0.11 0.85±0.01 0.82±0.04 0.77±0.01 ns 9.2 
Rd 0.82±0.63 0.56±0.41 0.34±0.28 0.52±0.47 ns 96.2 
Ic 22±16 7±4 8±7 11±10 ns 99.1 
Is 267±78 224±19 256±42 348±85 ns 24.0 

500PSIIΦ  0.178±0.009 0.157±0.024 0.154±0.015 0.154±0.010 ns 9.5 
ETR500 38±1 33±5 34±4 33±2 ns 8.4 
dA/dETR 0.167 0.185 0.178 0.183   
Intercept; 
A (ETR=0) 

-0.615 -0.224 0.053 0.492   

dPPF/dA 24.3 20.4 24.4 24.4   
 

คาเฉลี่ยในแนวนอนของทุกพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง ไมแตกตางทางสถิติ ที่
ระดับความเชือ่มั่น 95 % โดยวิธี DMRT (ns = ไมแตกตางทางสถิติ) 
 

เมื่อ Pm คือ Maximum gross photosynthesis (μmolCO2 m
-2 s-1), α คือ photoefficiency 

(molCO2 molPPF-1), Rd คือ dark respiration (μmolCO2 m
-2 s-1), θ คือ curvature factor, Ic 

คือ light compensation (μmolPPF m-2 s-1), Is คือ light saturation (μmolPPF m-2 s-1), gs, max 

คือ maximum stomatal conductance from light curve, (mmolH2O m-2 s-1) 500PSIIΦ  คือ 
ประสิทธิภาพการใชแสงของ  PSII ขณะทีใ่บไดรับความเขมแสง 500 μmolPPF m-2 s-1 

(mmolE mmolPPF-1), ETR500 คือ electron transport rate ขณะทีใ่บไดรับความเขมแสง 500 
μmolPPF m-2 s-1 (μmolE  m-2 s-1) , dA/dETR (molCO2 molE-1) และ intercept  (μmolCO2 
m-2 s-1) คือคาความชันและจดุตัดแกน Y ที่ไดจากความสมัพันธระหวางอัตราสังเคราะห
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แสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ภาพที่ 2f) และ dPPF/dA (molPPF molCO2
-1) ได

จากสวนกลับของคา α  ที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง 
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1.2  เสนตอบสนองตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 
 

        เมื่อกําหนดใหใบพืชไดรับปจจัยอ่ืนที่เกี่ยวของกับการสังเคราะหแสงในระดับคงที่ 
แตปรับระดับความเขมขนของ CO2 ที่ใบพชืไดรับใหผันแปรเริ่มตนตั้งแต 400 และคอยๆลดลง
จนถึง 0 μmolCO2 mol-1 ผลที่ไดแสดงในภาพที่ 4a ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ลดลงตาม
ความเขมขนของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่ลดลง ภาพที่ 4b แสดงคานําไหลปากใบที่ตอบสนอง
แตกตางกันตอคา Ci ใบที่ 1 และ 2 มีคานําไหลปากใบที่เพิม่ขึ้นเมื่อคา Ci ต่ํากวา 75 μmolCO2 mol-1

 

ซ่ึงเปนไปตามพืชปกติที่ปากใบเปดกวางขึน้เมื่อ Ci ลดต่ําลงเพื่อให CO2 เขาสูใบไดมากขึ้น ในขณะ
ที่ใบที่ 3 และ 4 คานําไหลมคีาคงที่ไมแปรผันตามคา Ci  

 
       เมื่อเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศภายในกลองบรรจุใบ (Ca) จนถึง 800  

μmolCO2 mol-1
 พบวา อัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบเพิ่มขึ้นเกือบเปนเสนตรงกับคา Ci (ภาพที่ 

4c) แสดงใหเห็นวาการเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศใหกับใบกลวยไมจะเปนการเพิ่ม
ประสิทธิภาพในการตรึง CO2  ของเอนไซม RubisCO เนื่องจากเปนการสรางความแตกตางระหวาง
ความเขมขน CO2 ในบรรยากาศกับคาความเขมขนCO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ใหมากขึ้น และเปน
การยืนยันวา CO2 ในอากาศมีความเขมขนต่ําจนเปนปจจยัจํากดัอัตราสังเคราะหแสงของใบพืช 
 

       จากความสัมพันธเชิงเสนตรงระหวาง A กับคา Ci ในภาพที่ 4a คา จะไดคา Ci ที่ 
ตรงกับ A = 0 ซ่ึงเรียกวา จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) (ภาพที่ 5a) คาที่ต่ําทําใหเกิดความ
แตกตางของความเขมขนของ CO2 ระหวางในบรรยากาศกับในคลอโรพลาสต จึงทําใหอัตราแพร
ของ CO2 เขาใบเร็วขึ้น สวนคาที่สูงมักหมายถึงใบมีพัฒนาการยังไมเตม็ที่และมีอัตราหายใจสูง หรือ
กรณีที่ใบไดรับความเสียหายหรือบาดเจ็บ ซ่ึงทําใหอัตราหายใจสูงขึ้นและ/หรืออัตราสังเคราะหแสง
ลดลง ใบกลวยไมมีคา Γ เฉล่ียอยูในชวง 28-67 μmolCO2 mol-1

  ซ่ึงเปนคาแปรผันอยูในชวงพืช C3 
(ประมาณ 35-100 μmolCO2 mol-1) กับพืช C4 ซ่ึงมีคาเขาใกลศูนย (หรือประมาณ 0-5 μmolCO2 
mol-1) (Hew and Yong, 2004; Buchanan et al., 2000)  พบวาใบที่ 1 เปนใบที่มีคา Γ สูงสุดแสดงให
เห็นวา ใบที่ 1 มีอัตราหายใจสูงสุด และมีพฒันาการดานตรึง CO2 นอยทีสุ่ด ผลที่ไดนี้ตรงกับขอมูล
ของเสนตอบสนองตอแสงที่แสดงวาใบนีม้ีคา Rd และ Ic สูงกวาใบอื่น 
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คานําไหลเมสโซฟลลหรือประสิทธิภาพกระบวนการ carboxylation (carboxylation efficiency, gm) 
เปนคาความชนัของความสัมพันธ A กับ Ci เปนคานําไหลของ CO2 ตั้งแตผนังเซลลเมสโซฟลลเขา
ไปจนถึงสโตรมาของคลอโรพลาสตซ่ึงเปนจุดเกิดปฏิกิริยา carboxylation ในการเปลีย่น CO2 เปน
สารประกอบ 3-Phosphoglycerate (3-PGA) โดย RuBisCO ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ย gm

 อยู
ในชวง 36-55 mmolCO2 m

-2 s-1 เปนคาต่ํากวาของใบมะละกอ (คัทลียา, 2547) และพรกิขี้หนู (สุทนิ, 
2547) ซ่ึงมีคาสูงกวา 100 mmolCO2 m

-2 s-1 พบวาใบที่ 1 มีคา gm ต่ําที่สุดและใบที่ 2 มคีา gm
  สูงที่สุด 

(ภาพที่ 5b) แสดงวาใบที่ 2 มีอัตราของปฏิกิริยา carboxylation สูงสุด  
 
       ภาพที่ 5c แสดงความสมัพันธระหวางคา Γ และ gm

  สําหรับพืช C3 เชน มะมวง  
(สุนทรีและคณะ, 2543) แตงกวา (ธาดา, 2547) และมะละกอ (คัทลียา, 2547) แสดงผลวา คา gm  
ที่สูงขึ้นสงผลใหคา Γ  ลดต่ําลง ความสัมพันธ Γ และ gm ของใบกลวยไมมีลักษณะแตกตางนาสนใจ
คือ มีการกระจายตวัเปน 2 กลุม ไดแก กลุมที่คา Γ แปรผกผันกับ gm

  และ ซ่ึงกลุมนีเ้ปน
ความสัมพันธเหมือนที่พบในพืช C3 แตอีกกลุมหนึ่งเปนคา Γ ที่ต่ําขณะที่ gm

   ต่ําดวย (สัญลักษณใน
เสนประ)  ช้ีใหเห็นวาขณะที่วัดคานีก้ระบวนการสังเคราะหแสงอยูในเฟสที่ 2 โดยที่ใบยังคงมี
กิจกรรมของเอนไซม PEP carboxylase ซ่ึงเปนกระบวนการตอเนื่องมาจากเฟสที่ 1 ทําใหคา CO2 
สวนหนึ่งมีคาต่ําเขาใกลศูนยเหมือนพืช C4 การสังเคราะหแสงในเฟสที่ 2 ของใบกลวยไมในกรณนีี้
จึงสะทอนวามกีารทํางานของทั้ง RuBisCO และ PEP carboxylase  
 

       คาเฉลี่ยของพารามิเตอรที่ไดจากการตอบสนองตอความเขมขน CO2 ที่ไดของใบ 
ลําดับที่ 1-4 ไดแสดงในตารางที่ 2 ซ่ึงสรุปไดวาการวัดการตอบสนองตอความเขมขน CO2 สามารถ
บอกพัฒนาการของลําดับใบไดอยางชัดเจนวา ใบลําดับที่ 1 มีพัฒนาการดานตรึง CO2 ต่ําสุด 
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ภาพที่ 4  ความสัมพันธระหวางคา Ci ของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของลําหนา เมื่อกําหนด 
ความเขมขน CO2 ในกลองบรรจุใบ (Ca) มีคาเทากับ 0-400 μmolCO2 mol-1 กับ    
(a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานําไหลปากใบ และ (c) ความสัมพันธ 
ระหวาง คา Ci กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ เมื่อปรับเพิ่มความเขมขนCO2 ใน
กลองบรรจุใบ (Ca) ในชวง 0-800   μmolCO2 mol-1  (เสนตั้งคือคา standard error)  
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ภาพที่ 5 (a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ (b) คานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไม 
ลําดับที่ 1-4 ของลําหนา และ (c) ความสัมพันธระหวางจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดและคานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไมลําดับที ่1-4 ของลํา
หนา จํานวนรวม 12 ใบ (d) ความสัมพันธระหวางจุดชดเชย คารบอนไดออกไซด
และคานําไหลเมสโซฟลล คาในเสนประแสดงชวงที่มีการตรึง CO2 ทั้งโดย 
RuBisCO และ PEP carboxylase (เสนตั้งคือคา standard error) 
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ที่ไดจากการวดัเสนตอบสนองตอความเขมขนคารบอนไดออกไซด  
    ของใบตําแหนงที่ 1-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา (จํานวน 3 ใบ ± standard deviation)  

 
ลําดับใบ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 

Γ, μmolCO2 mol-1 
คานําไหลเมสโซฟลล 
gm

 , mmolCO2 m
-2 s-1 

1                       67 ± 17 a                     36 ± 2 
2                       29 ± 1 b                     64 ± 26 
3                       39 ± 10 b                     50 ± 21 
4                       29 ± 9 b                     39 ± 3 

P-value * ns 
CV (%) 26.2 35.2 

 
คาเฉลี่ยในแนวตั้งที่ตามดวยอักษรเหมือนกัน ไมแตกตางทางสถิติ โดยวิธี DMRT 
*   = มีคาแตกตางทางสถิติที่ระดับความเชือ่มั่น 95 % 
ns = ไมแตกตางทางสถิติ 
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2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ของใบในรอบวัน  
 

การวัดกิจกรรมใบในรอบวนั โดยวัดตอเนื่องนาน 24 ช่ัวโมง แบงออกเปน 2 คร้ัง คร้ังที่ 1  
คือการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII วัดดวยเครื่อง LI6400-
40 (หัววัดชนดิ fluorometer) เมื่อวนัที่ 23-24 เมษายน 2547 ซ่ึงจะแสดงผลการทดลองไวในสวนนี้ 
และครั้งที่ 2 คือการวัดคา pH, ความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) และประสทิธิภาพการใชแสงของ PSII 
(ดวยเครื่อง pulse amplitude modulation fluorometer รุน Mini-PAM) แสดงผลไวในผลการทดลอง
ที่ 3 
 

2.1 สภาพอากาศในรอบวนั 
 

2.1.1 สภาพอากาศภายนอกและภายในเรือนทดลอง 
 

         ตนกลวยไมวางอยูในโรงเรือนทดลองขนาด 6 x 9 เมตร คลุมดวยซาแรน 
พรางแสงสีดํา ซ่ึงคลุมปดทุกดาน การคลุมโรงเรือนลักษณะดังกลาวทําใหพรางแสงไปไดถึง 77% 
คือ แสงสามารถสองผานไดเพียง 23% (ภาพที่ 6a) ซ่ึงสามารถลดอุณหภูมิและกักความชื้นไวใน
โรงเรือน จึงทําใหแรงดึงระเหยน้ําของอากาศในโรงเรือนต่ํากวาภายนอกในชวงต่ํากวา 1 kPa (ภาพ
ที่ 6b-d) 
 
           เมื่อเปรียบเทียบสภาพอากาศภายนอกและภายในโรงเรือนทั้งตอนกลางวัน
คือชวงมีแสง (คาความเขมแสง, PPF > 0) และตอนกลางคืน (PPF = 0) (ภาพที่ 7a-d) พบวา วนัที่วดั
กิจกรรมของใบ (เดือนเมษายน) เปนวนัทีม่ีสภาพอากาศภายนอกโดยทัว่ไปคอนขางรอน คาความ
เขมแสงสูงสุดเกือบถึง 2000 μmol m-2 s-1 ชวงบายมีเมฆเปนระยะ ความเขมภายนอกแสงเฉลี่ยทั้งวนั
อยูที่ประมาณ 1000 μmol m-2 s-1 ขณะทีใ่นโรงเรือนไดรับความเขมแสงสูงสุดไมเกิน 600 μmol m-2 
s-1 ความเขมแสงเฉลี่ยเพียง 240 μmol m-2 s-1 ภายนอกโรงเรือนอุณหภมูิอากาศขึ้นสูงสุดถึง 38.6 
องศาเซลเซียส และความชืน้สัมพัทธอากาศลดลงต่ําสุดถึง 34 % ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของ
อากาศสูงสุดตอนกลางวันมีระดับที่ 4.5 kPa  ซ่ึงถือวาเปนสภาพอากาศทีแ่หงรุนแรง ภายใน
โรงเรือนมีคาอุณหภูมิต่ํากวาและความชืน้สัมพัทธสูงกวาภายนอกเล็กนอย เนื่องจากภายใน
โรงเรือนมีการถายเทอากาศไดนอย จึงกักเกบ็ความชื้นไวไดนานกวา ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของ
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อากาศภายในโรงเรือนต่ํากวาภายนอกเล็กนอยทั้งตอนกลางวันและกลางคืน คาเฉลี่ยและคาสูงสุด
และต่ําสุดของสภาพอากาศในรอบวันแสดงในตารางที่ 3 
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ภาพที่ 6   ความสัมพันธระหวางสภาพอากาศในและนอกเรือนทดลอง   (a) ความเขมแสง  

(b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธอากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของ  
 อากาศ 
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ภาพที่ 7  สภาพอากาศในรอบวันที่มีการทดลองชุดแรก 23-24 เมษายน 2547) ทั้งในและ 

 นอกเรือนทดลอง (a) ความเขมแสง (b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธ  
 อากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของอากาศ 
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ตารางที่ 3  คาพารามิเตอรของสภาพอากาศในรอบวันของวันที่ 23 เมษายน 2547 กลางวันหมายถึง 
ชวงเวลาที่คาความเขมแสง (PFF) มากกวา 0 จํานวน 10.9 ช่ัวโมง และกลางคืนหมายถงึ
ชวงเวลาที่คาความเขมแสง (PFF) เทากับ 0 ตั้งแตดวงอาทิตยตกจนถึงกอนดวงอาทติยขึ้น
ในวนัถัดไป จาํนวน 12.6 ชัว่โมง 

 
นอกโรงเรือน   ในโรงเรือน  

พารามิเตอร กลางวัน กลางคืน กลางวัน กลางคืน 
ความเขมแสงเฉลี่ย, μmolPPF m-2 s-1 1018 0 236 0 
ความเขมแสงสูงสุด, μmolPPF m-2 s-1 1927 0 570 0 
ความเขมแสงรวม, molPPF m-2  44 0 10 0 
อุณหภูมิเฉลี่ย, C 34.8 28.2 34.5 28.2 
อุณหภูมิสูงสุด, C 38.6 32.5 37.9 32.4 
อุณหภูมิต่ําสุด, C 26.2 24.8 26.0 24.4 
ความชื้นสัมพทัธเฉลี่ย, % 48 77 50 79 
ความชื้นสัมพทัธสูงสุด, % 81 93 82 95 
ความชื้นสัมพทัธต่ําสุด, % 34 52 38 55 
แรงดึงระเหยน้ําเฉลี่ย, kPa 3.10 0.93 2.86 0.88 
แรงดึงระเหยน้ําสูงสุด, kPa 4.50 2.35 4.12 2.20 
แรงดึงระเหยน้ําต่ําสุด, kPa 0.64 0.23 0.59 0.17 
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2.1.2 สภาพอากาศที่ใบไดรับ 
   

        ใบกลวยไมที่ใชวดัแบงออกเปน 2 ชุดคือ 1. ชุดใบตามจํานวน 1 ใบ ซ่ึงใช 
วัดติดตามการเปลี่ยนแปลงของพารามิเตอรตางๆ ทุกชั่วโมง และ 2. ชุดใบตัด จํานวน 23 ใบ คือใบ
ที่เปล่ียนใหมทุกรอบและใชวัดคาพารามิเตอรเชนเดียวกบัชุดใบตาม  
   

2.1.2.1 ความเขมแสงแดด  
 

            ทั้งชุดใบตามและใบตัดไดรับแสงสูงสุดไมเกิน 250 �mol m-2 s-1  
เนื่องจากอยูในเรือนทดลองที่มีรับการพรางแสง (ภาพที่ 8a) 

 
2.1.2.2  ความเขมขนคารบอนไดออกไซด 

 
ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศตอนกลางวันโดยเฉลี่ย มี 

คาประมาณ 380 μmolCO2 mol-1 และคอยๆเพิ่มสูงขึ้นในตอนกลางคนื มีคาสูงสุดถึง 475 μmolCO2 
mol-1 เนื่องจากสิ่งมีชีวิตโดยรอบมีการหายใจที่ปลดปลอยคารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 8b) 
  

2.1.2.3  อุณหภูมิใบและความชื้นสัมพัทธอากาศ 
 
อุณหภูมิใบแปรผันตามอุณหภูมิอากาศ ตอนกลางวันใบมีอุณหภูมิเกนิ 35  

เซลเซียสและเผชิญกับความชื้นสัมพัทธที่ต่ํากวา 40% หลังจากหมดแสง อุณหภูมใิบจะลดลงต่ําสุด
เหลืออยูประมาณ 25 เซลเซียส อุณหภูมใิบในรอบวันจึงแกวงไดกวางถึง 10 เซลเซียส แมแสงที่ใบ
ไดรับจะมีระดบัต่ําและอยูกบัความชื้นสัมพัทธที่เพิ่มขึ้นจนถึง 85 % (ภาพที่ 8c-d) 

 
2.1.2.4 แรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (VPDair) และแรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ  

(VPDleaf-air) 
            คาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (VPDair) คํานวณจากผลตางระหวางแรงดนั 

ไอน้ําอิ่มตัวเทยีบกับแรงดันไอน้ําในบรรยากาศ คาที่สูงบอกถึงสภาพแหงของอากาศ ในขณะที่แรง
ดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (VPDleaf-air) คํานวณจากผลตางระหวางคาแรงดันไอน้ําภายในใบเทยีบกับ
แรงดันไอน้ําในบรรยากาศ คา VPDleaf-air บอกถึงแรงขับเคลื่อนในการคายน้ําของใบพืช  
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คา VPDleaf-air ตอนกลางวันสูงเกิน 4 kPa ซ่ึงถือวาใบอยูในสภาพอากาศที่แหงรุนแรง จากนั้นคา 
VPDleaf-air จึงคอยๆลดลงต่ํากวา 1 kPa หลัง 0.0 น. (ภาพที่ 8e-f) 
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ภาพที่ 8  สภาพอากาศที่ใบไดรับขณะวัดอตัราแลกเปลี่ยนแกสที่ไดจากเครื่อง LI6400-40  

(หัววัดแบบ fluorometer) (a) ความเขมแสง (b) ความเขมขนคารบอนไดออกไซด
ในอากาศ (c) ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในหวัวดัใบ (d) อุณหภูมิใบ (e) แรงดึง
ระเหยน้ําของอากาศ และ(f) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ  แยกใบวดัออกเปน 
2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่องและใบตัดคือใบที่วดัเปลี่ยนใหมทกุรอบ 
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2.2  อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด อัตราคายน้ําและคานําไหลปากใบ 
 

2.2.1 อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด 
  

         ชวงเวลากลางวันซึ่งมีแสง พบวาใบกลวยไมมีอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ 
ต่ํากวา 0 แสดงใหเห็นวามีการปลดปลอยคารบอนไดออกไซด ออกมามากกวามีการตรึง อัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดสุทธิมีคาเปนบวกเริม่ตั้งแตเวลาประมาณ 22 น. (ภาพที่ 9b) โดยมีอัตราตรึง
สูงสุดอยูที่ประมาณ 5-9 μmolCO2 m

-2 s-1 ในชวงเวลา 3-4 น. การตรึงคารบอนไดออกไซดเกดิขึ้น
อยางตอเนื่องจนถึงประมาณ 6 น. แลวจึงมอัีตราลดลงอยางรวดเร็วจนมคีาสุทธิเปนลบหลังจากเริ่มมี
แสง  
  

          คาสัดสวนความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในใบกับอากาศ (Ci/Ca) ของ 
ตอนกลางวันมีคาเกิน 1 (ภาพที่ 9c) ซ่ึงหมายถึงความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในใบมีคาสูง
กวาเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ คาเฉลี่ย Ci/Ca ตอนกลางวันมีคาเทากับ 1.2 เมื่อเทียบกับ
มะละกอซึ่งเปนพืช C3 มีคาประมาณ 0.7 (คัทลียา, 2547) และในพืช C4 มีคาประมาณ 0.4-0.6 
(Jones, 1992; Zhang and Nobel, 1996) แสดงใหเห็นวาใบกลวยไมมีการหายใจสูง ขณะที่เวลา
กลางคืนมีคาเฉลี่ย Ci/Ca เทากับ 0.5 เนื่องจากใบมีการตรงึ CO2 ทําให Ci/Ca มีคาลดต่ําลงและมีคา
ใกลเคียงกับพชื C4  
  

2.2.2 คานําไหลปากใบ  
 
         คานําไหลปากใบที่มีคามากสะทอนถึงปากใบเปดกวาง คานําไหลปากใบที่เปน 

ปจจัยควบคุมการแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซดและไอน้ําผานปากใบ ใบกลวยไมมีคานํา
ไหลปากใบต่ํามากในชวงมีแสง (ใกลเคียง 0 mmolH2O m-2 s-1) และมคีานําไหลปากใบสูงขึ้นพรอม
กับมีการตรึงคารบอนไดออกไซดตอนเวลาประมาณ 22 น. คานําไหลปากใบสูงสุดมีคาในชวง 40-
70 mmolH2O m-2 s-1 เกิดระหวางเวลา 5-6 น. (ภาพที่ 9d) คานําไหลปากใบของกลวยไมถือวาเปน
คาที่ต่ํามากเมือ่เทียบพืช C3 ที่เปดปากใบและตรึงคารบอนไดออกไซดตอนกลางวัน และมีคานํา
ไหลปากใบเกนิ 50 mmolH2O m-2 s-1 ถึง 800 mmolH2O m-2 s-1 เชน สมเขียวหวาน (สุนทรีและคณะ, 
2543) , มะละกอ (คัทลียา, 2547) และพริกขี้หน ู(สุทิน, 2547)  
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2.2.3 อัตราคายน้ํา 
 
          อัตราคายน้ําของใบกลวยไมไมเปนไปตามแรงดึงคายน้ําที่สูงขึ้นในตอนกลางวนั  

คือมีอัตราคายน้ํานอยมาก (ต่ํากวา 0.10 mmolH2O m-2 s-1)  (ภาพที่ 9e) ทั้งนี้เนื่องมาจากมีคานําไหล
ปากใบต่ํา ปากใบที่ปดแคบจะจํากัดการเสยีน้ําจากใบ พบวาการเสียน้ําจากใบกลวยไมเกิดขึ้นใน
ชวงเวลากลางคืนที่ปากใบเปดมาก แมแรงดึงคายน้ําจะมคีาต่ํา (ต่ํากวา 1 kPa) อยางไรก็ดี อัตราคาย
น้ําเฉลี่ยตอนกลางคืนที่เทากบั 0.23 mmolH2O m-2 s-1 นั้นถือวาเปนอัตราที่ต่ํากวาพืช  C3 และ C4 
ทั่วไป เชน มะละกอ มีคาอัตราคายน้ําตอนกลางวันเฉลี่ยประมาณ 8 mmolH2O m-2 s-1  ดังนั้นหาก
พิจารณาสัดสวนระหวางอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้าํ (ภาพที่ 8f) จะพบวาใบ
กลวยไมมีประสิทธิภาพการใชน้ําสูงมากไดถึง 50 μmolCO2 mmolH2O

-1 และมีคาเฉลี่ยอยูที่ 16-20 
μmolCO2 mmolH2O

-1 ซ่ึงนับวาสูงกวามาก เมื่อเทียบกับพชื C3 เชน สมเขียวหวานทีม่คีาเฉลี่ย 3 
μmolCO2 mmolH2O

-1 (สุนทรี และคณะ, 2544) และมะละกอที่มีคาเฉลีย่ 2 μmolCO2 mmolH2O
-1 

(คัทลียา, 2547)   
 

          ขอมูลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบกลวยไม สามารถสรุป 
คาเฉลี่ยของแตละพารามิเตอรไดดังแสดงในตารางที่ 4 ซ่ึงแยกตามเฟสที่มีการตรึง
คารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 1-2) และเฟสที่ไมมีการตรึงคารบอนไดออกไซดจาก
ภายนอก (เฟสที่ 3) 
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ภาพที่ 9  คาที่วัดไดของใบกลวยไมสกุลหวาย พนัธุ Sonia BOM JO ในรอบวันของวนัที่  

23-24 เมษายน 2547 (a) ความเขมแสง  (b) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด  
(c)  สัดสวนของคารบอนไดออกไซดในชองวางใบกับในอากาศ (d) คานําไหล
ปากใบ (e) อัตราคายน้ํา และ (f) สัดสวนอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตรา
คายน้ํา  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตัดคือใบที่
วัดเปลี่ยนใหมทุกรอบ  
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ตารางที่ 4  คาเฉลี่ยในรอบวนัของอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกุลหวายทีว่ดัดวยเครื่อง  
    LI6400-40 หัววัดชนดิ Fluorometer ในวันที่ 23-24 เมษายน 2547 

 
 ชวงเวลาวัดตวัอยางใบ 

พารามิเตอร 22-7.30 น. (เฟสที่ 1-2) 7.30-18 น. (เฟสที่ 3) 
 ใบตาม ใบตัด ใบตาม ใบตัด 
PPFi, μmol m-2 s-1 3 11 114 127 
Ca, μmolCO2 mol-1 416 422 381 382 
VPDleaf-air , kPa 0.86 0.85 3.70 3.74 
A, μmolCO2 m

-2 s-1 3.2 4.6 -0.4 -1.8 
E, mmolH2O m-2 s-1 0.16 0.29 0.06 0.07 
gs, mmolH2O m-2 s-1 21 39 2 2 
A/E, μmolCO2 mmolH2O

-1 19.7 15.9 -6.4 -26.6 
Ci/Ca 0.5 0.6 1.2 1.2 
 
PPFi = ความเขมแสงภายในหัววัดใบ , Ca = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ, 
VPDleaf-air = แรงดึงคายน้ํา , A = อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ, E = อัตราคายน้ํา, gs  = คานํา
ไหลปากใบ และ A/E = สัดสวนอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้ํา Ci/Ca = สัดสวน
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในใบกับบรรยากาศ  แยกใบวดัออกเปน 2 ชดุ ใบตามคือ
ใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทกุรอบการวัด 
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2.2.4 ความสัมพันธระหวางอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดกับปจจยัควบคุม 
 

         ผลการศึกษา แสดงใหเห็นวา ใบกลวยไมเร่ิมตรึงคารบอนไดออกไซดในชวงมดื  
(เฟส 1) ไปจนถึงชวงเชากอนมีแสงแดดจดั ดังนั้นแสงไมใชตัวกระตุนหรือเปนปจจัยจํากัดการตรึง
คารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 10a) ซ่ึงตางจากพืช C3 และ C4 ทั้งนี้เนื่องจากพืช CAM ตรึง CO2ใน
เฟสที่ 1 ดวยเอนไซม PEP carboxylase ที่ทํางานไดโดยไมตองใชแสงเปนตัวกระตุน ดังนั้นอัตรา
ตรึงคารบอนไดออกไซดในชวงมืด จึงถูกควบคุมดวยคานําไหลปากใบ (ภาพที่ 10b) ซ่ึงสัมพันธกัน
เปนเชิงเสนตรงในชวงเฟสที1่-2 ในเวลาตอมาขณะที่เร่ิมมแีสง ภายในชวงเวลาสั้นนี้ แสงกระตุน
การทํางานของเอนไซม RuBisCO ขณะทีค่านําไหลปากใบยังสูงอยู ทําให CO2  ภายนอกแพรเขาใน
ใบและถูกตรึงโดยตรงตามวถีิ Calvin cycle  ในชวงนี้ เอนไซม PEP carboxylase ทํางานลดลง จวบ
กระทั่งแดดจดัขึ้นและปากใบปดแคบ จึงทาํใหคารบอนไดออกไซดจากภายนอกเขาสูใบโดยตรง
ไมไดในชวงความเขมแสงสงู เอนไซม RuBisCO เพียงอยางเดยีวที่ทําหนาที่ตรึง CO2 ที่สลายจาก
กรดมาลิกภายในใบ (เฟสที่ 3) ดังนั้นจึงกลาวไดวา คานําไหลปากใบเปนตัวควบคุมการตรึง CO2

ของเฟสที่ 1-2 
 
2.2.5 ความสัมพันธระหวางอตัราคายน้ํากับปจจัยควบคุม 
 
         คานําไหลปากใบเปนปจจัยหลักในการควบคุมการเสียน้ําของใบกลวยไมสกุลหวาย 

(ภาพที่ 9c) จะเห็นไดวา ตอนกลางวันแมวาจะมีแรงขับเคลื่อนในการคายน้ําสูง (VPDleaf-air) แตพืช
ยังคงคายน้ําในอัตราต่ํามาก (ภาพที่ 10d) เนื่องจากพืชใชกลไกการปดปากใบใหแคบเพื่อลดการเสีย
น้ําออกจากใบ ขณะที่ปากใบที่เปดกวางในชวงกลางคืน ทําใหอัตราคายน้ําสูงขึ้นแมมีแรงดึงคายน้าํ
ต่ําอยูในชวง 0.5-1.0 kPa  
 

2.2.6 ปจจัยทีก่ระทบคานําไหลปากใบ 
 
         คานําไหลปากใบตอบสนองตอระดบัความชื้นสัมพัทธอากาศอยางชัดเจนที่สุดเมื่อ

เทียบกับอณุหภูมิอากาศและแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (ภาพที่ 10e) โดยพบวา ที่คาความชื้น
สัมพัทธตั้งแต 70% ขึ้นไปมีผลใหคานําไหลปากใบเพิ่มสูงขึ้น คานําไหลปากใบมีคาสูงสุดขณะที่
ความชื้นสัมพทัธมีคาประมาณ 80% แสดงใหเห็นวา คาความชื้นสัมพัทธอากาศในชวง 70-80% 
เปนระดับที่ควบคุมการเปดปากใบในชวงกลางคืนที่ทําใหเกิดการตรึงคารบอนไดออกไซดของใบ 
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โดยธรรมชาติของพืช CAM ซ่ึงมีวิวัฒนาการเติบโตในที่ทีไ่ดรับน้ําอยางจํากัด ทําใหตองพัฒนา
กลไกที่ใหมีการเปดปากใบในชวงที่อากาศมีความชื้นสัมพัทธสูง และมีแรงดึงคายน้ําต่ํา เพื่อใหมี
การเสียน้ํานอยที่สุดตอหนึ่งหนวยการตรึงคารบอนไดออกไซด ทําใหพืช CAM มีประสิทธิภาพการ
ใชน้ําสูงกวาพชืที่เปดปากใบตอนกลางวัน 

 
          อัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมถูกควบคุมอยางมากดวยระดับความชืน้

สัมพัทธของอากาศ ระดับวิกฤตที่มีผลตอการปดปากใบคอืที่ระดับความชื้นสัมพัทธที่ต่ํากวา 70 % 
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ภาพที่ 10  ความสัมพันธระหวางอัตราแลกเปลี่ยนแกสกบัปจจัยควบคมุ โดยแบงตามเฟส 

ของการตรึง CO2 (a) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดกับความเขมแสง (b และ c) 
คานําไหลปากใบควบคุมอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดและอัตราคายน้ํา (d) 
อัตราคายน้ํากบัแรงดึงคายน้าํ และ (e) คาความชื้นสัมพัทธควบคุมคานําไหลปาก
ใบ 
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2.3 ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในรอบวัน 
 

ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในรอบวันวัดทั้งสิ้น 2 คร้ัง คือ คร้ังที่ 1 วันที่ 23-24 
เมษายน 2547 ดวยเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนิด fluorometer และครั้งที ่2 วันที่ 9-10 กุมภาพนัธ 
2548 ดวยเครื่อง pulse amplitude modulation fluorometer รุน Mini-PAM ซ่ึงในที่นีจ้ะแสดงผลใน
สวนของครั้งที่ 1 กอนซึ่งเปนสวนที่มีขอมลูอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันประกอบดวย (ผลการ
ทดลองที่ 2.2)  
  
 คา darkΦ  เปนดรรชนีที่แสดงถึงประสิทธิภาพการถายเทพลังงานแสงระหวางระบบรับ
แสง (Ligjht harvesting complex, LHCII) กับศูนยกลางปฏิกิริยา (reaction centers) ของระบบ 
photosystem II (RCII) กลาวคือแสดงความสมบูรณของโครงสรางของ PSII (intactness of PSII) ใบ
ที่มีสภาพปกตแิละสมบูรณจะมีคาประมาณ 0.8-0.83 หมายถึง แสงที่ใบดูดกลืน รอยละ 80-83 ถูก
นําไปใชในกระบวนการแยกอิเลคตรอน (photochemistry) คา darkΦ  ที่ต่ํากวาระดับนี้จะสะทอนถึง
การเสียรูป (configuration) ของระบบรับแสง (Rosenqvist and Kooten, 2003) ภายใตสภาพความ
เขมแสงที่ใบไดรับในรอบวนัของใบตามและใบตัด (ภาพที่ 11a ขอมูลชุดเดียวกับภาพที่ 9a) คา 

darkΦ  ของใบ (ภาพที่ 11b) มีคาลดต่ําลงในชวงที่มีความเขมแสงสูงในรอบวนัระหวางเวลา 12-16 
น. โดยมีคาตกลงต่ําสุดประมาณ 0.6 หมายความวาประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดลดลงเหลือเพียง 
60% สะทอนวาระบบรับแสงไดรับความเสยีหายแตเปนความเสียหายแบบชั่วคราว เนือ่งจากคา 

darkΦ  กลับมีคาสูงขึ้นใหมไดหลังจากเวลา 16 น.  
  
 คา PSIIΦ  เปนคาที่สะทอนประสิทธิภาพการเคลือ่นยายอเิลคตรอนผาน PSII เพื่อใชใน
กระบวนการสงัเคราะหแสง ภาพที่ 11c และ d แสดงคา PSIIΦ  และอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน 
(ETR) ในชวงกลางวัน PSIIΦ  มีคาประมาณ 0.5-0.65 แสดงวาในชวงกลางวันซึ่งมีแสงแดดจัด 
ระบบรับแสงสามารถนําพลังงานแสงไปใชในกระบวนการสังเคราะหแสงไดรอยละ 50-65 
เนื่องจากเมื่อระบบรับแสงไดรับแสงไปแลวสวนหนึ่งทาํใหเกิดการแตกตัวของน้ําและผลิต
อิเลคตรอนที่ RCII และเมื่อใบไดรับความเขมแสงสูงขึ้นโดยเฉพาะในชวงเที่ยงวัน ทาํใหมีการผลิต
และปลดปลอยอิเลคตรอนเพิ่มขึ้น สัดสวนของ quinone A (QA)  ที่ถูกรีดิวซเกิดเพิ่มขึ้น จึงทําให
สัดสวนของแสงที่ใชในกระบวนการ photochemistry มีคาลดลงดังความสัมพันธในภาพที่ 11e  
จากนั้นเมื่อเริม่เขาชวงมืด อิเลคตรอนที่ถายเทในระบบมลีดลง คา PSIIΦ  จึงสูงกลับคืนจนถงึ 0.7   
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ความสัมพันธระหวางอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับอัตราตรึงคารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 
11f) แสดงใหเห็นวาอัตราตรงึคารบอนไดออกไซดมีคาสูงสุดเกิดขึ้นในชวงที่ไมมีแสง หรือเฟสที่ 1 
ซ่ึงคานําไหลปากใบสูง (ผลการทดลองที่ 2.2) แสดงวาใบมีการนําเขาคารบอนไดออกไซดตลอด
ชวงเวลาที่ไมมีแสงจนถึง 7 น. (เฟสที่ 2) จากนั้นเมื่อเขาสูเฟสที่ 3 คานําไหลปากใบต่าํทําใหมีการ
แพรเขาของคารบอนไดออกไซดสูใบจากภายนอกนอยลงมาก การตรึงคารบอนไดออกไซด 
(carboxylation) ในชวงเฟสที่ 3 ใน calvin cycle  จึงไมสามารถวัดไดดวยวิธีการวดัอตัราแลกเปลี่ยน
แกสระหวางใบกับอากาศภายนอกตามหลักการของเครื่องวัด LI6400 แตกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซดที่เกดิขึน้ภายในคลอโรพลาสตสามารถยืนยันไดจากคา ETR ที่สูงในชวงมแีสง
วามีอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอนในระบบรับแสง PSII จริง ลักษณะขอมูลเชนนีต้างจากของ
มะละกอ (คัทลียา, 2547) และพริกขี้หนู (สุทิน, 2547) ซ่ึงเปนพืช C3 ที่พบวาคา ETR มี
ความสัมพันธเชิงเสนตรงกับอัตราแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซด  
 
 ตารางที่ 5 ไดสรุปคาเฉลี่ยพารามิเตอรประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII โดยแยกตามเฟส
ที่มีการตรึงคารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 1-2) และเฟสที่ไมมีการตรึง
คารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 3) 
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ภาพที่ 11  การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบกลวยไม วนัที่ 23-24 เมษายน 2547 โดย 
เครื่องวัด LI6400-40 ชนิดหวัวัด fluorometer (a) ความเขมแสงภายในหัววัดใบ 
(b) ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (c) 
ประสิทธิภาพการใชแสงของใบในสภาพมีแสง และ (d) อัตราเคลื่อนยาย
อิเลคตรอน e) ความสัมพันธระหวางประสทิธิภาพการใชแสงใบในสภาพมีแสง
กับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน และ (f) ความสัมพันธระหวางอัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดกับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอนของทั้งชุดใบตามและใบตัด
โดยแบงขอมูลตามเฟสของการตรึง CO2  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบ
เดิมที่วดัตอเนือ่ง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 
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ตารางที่ 5  คาเฉลี่ยของประสิทธิภาพการใชแสงและอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดในแตละเฟส  
ที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนดิ leaf chamber fluorometer แยกใบวัดออกเปน 2 
ชุด ใบตามคือใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทกุรอบ (วัดวันที่ 23-24 
เมษายน 2547) 

 

                                  ชวงเวลาวัดตวัอยางใบ 

 22-7.30 น. (เฟสที่1-2) 7.30-18 น. (เฟสที่ 3) 
พารามิเตอร ใบตาม ใบตัด ใบตาม ใบตัด 
PPF ,μmol m-2 s-1 25 30 134 142 
ETR, μmolE m-2 s-1 6 7 29 35 

PSIIΦ  0.61 0.62 0.54 0.57 
darkΦ  0.79 0.82 0.76 0.78 
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3. การเปล่ียนแปลงคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบที่สะทอนการ
เปล่ียนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน 
 
 3.1 ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) และคา pH ของ
สารละลายที่คั้นจากใบ 
 

      การวัดปรมิาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) กับคา pH ของสารละลายที่ 
คั้นไดจากใบเปนการหาความสัมพันธการลดลงของคา pH ที่ไดจากการสารละลายที่คั้นไดจากใบ
กับปริมาณการสรางและสะสมของโปรตอน  ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมของสารละลาย
ใบ กับคา pH ของสารละลายของใบ (ภาพที่ 12) มีรูปแบบเปน polynomial กําลังสอง คือ [H+] = 
0.0742 (pH)2 – 0.7802 (pH) + 2.0835 (R2 = 0.955 d.f.= 23) ในทีน่ี้จึงเปนการยืนยันไดวาคา pH ที่
ลดต่ําลงนั้นมาจากปริมาณ H+ (mmol g-1) ที่ถูกสรางขึ้นภายในเซลลของใบ โดยชวง pH 3.5-4.5 
ปริมาณ H+  ที่เพิ่มขึ้นจะทําใหคา pH ลดลงเปนแนวเสนตรง (มีรูปสมการคือ [H+]  = -0.225 (pH) + 
1.057 คา R2 = 0.926)  พืช CAM ทุกชนดิมกีารสะสมกรดในตอนกลางคืนไวในสวนของแวคคิว- 
โอลของเซลล ซ่ึงกรดสวนใหญอยูในรูปของกรดมาลิกและกรดซิตริก กลวยไมสกุลหวาย 
(Dendrobium sp.) ที่พบอยูในประเทศไทย มีการสะสมกรดมาลิกในปรมิาณที่มากกวากรดซิตริกใน
ตอนกลางคืน (จารุวัตร, 2546)  
 

3.2 อัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน (ETR) ในรอบวัน 
 

      ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับ ทั้งชุดใบตามและใบตัดไดรับความเขมแสงสูงสุดใน 
รอบวันอยูที่ประมาณ 300 μmolPPF m-2 s-1 โดยมีแสงแดดในชวง 9-18 น. อัตราเคลื่อนยาย
อิเลคตรอนในรอบวันมีคาแปรผันไปตามความเขมแสงที่ใบไดรับซึ่งสะทอนการทาํงานของระบบ
รับแสง (ภาพที่ 13a-d) รวมถึงพารามิเตอรอ่ืนๆ แสดงผลลักษณะเดยีวกนักับการวัดประสิทธิภาพ
การใชแสงในรอบวันครั้งที่ 1  
 
 
 
 
 



 

 

63

3.3 คา pH และความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นไดจากใบในรอบวนั 
 

      การเปลี่ยนแปลงคา pH และความเขมขนของตัวถูกละลายในสารละลายที่คั้นเซลล 
ใบ (Cs) ในรอบวันของใบกลวยไม (ภาพที่ 13e-f) แสดงแนวโนมที่เหมือนกันแตเปนทิศทางตรงกนั
ขาม คือ คา pH จะเริ่มลดลงอยางตอเนื่องในชวงกลางคืนตั้งแตเวลาประมาณ 20 น. เปนตนไป จาก
คา pH เร่ิมตนที่ประมาณ 5.0 จนถึงระดับต่าํสุดถึง 3.14 ที่เวลา 9 น. ในเวลากลางวันคา pH จะกลับ
สูงขึ้นตอเนื่องจนถึงระดับ 5.0-5.5 ในชวงเย็นเวลาประมาณ 18 น. ในขณะที่ คา Cs มีคาเริ่มตนจาก 
125 mmol kg-1 เมื่อเวลา 20 น. และเพิม่ขึ้นจนถึงระดับสูงสุดที่ประมาณ 350 mmol kg-1 ที่เวลา 9 น. 
หลังจากนัน้คา Cs จะลดลงอยางตอเนื่องจนมีคาต่ําสุดอยูที่ประมาณ 150 mmol kg-1 ที่เวลา 17 น. 
เห็นไดวา คา pH และคา Cs ในรอบวันมีคาสวนทางกัน  

 
      การสะสมของตัวถูกละลาย (Cs) ที่เพิ่มขึ้นจึงสัมพันธกับคา pH ของสารละลายที่ 

คั้นจากใบดังแสดงไดในภาพที่ 14a-b กลุมความสัมพันธมี 3 กลุม คือ กลุมที่ 1 ที่ปริมาณกรดเพิ่มขึน้ 
(pH ลดลง) ตามความเขมขนของตัวถูกตัวละลายที่เพิ่มขึน้ (ขอมูลชวง 22-9 น.) กลุมที่ 2 คือกลุมที่
ปริมาณกรดลดลง (pH เพิ่มขึ้น) ตามความเขมขนของตัวถูกตัวละลายทีล่ดลง (ขอมูลชวง 9-18 น.) 
และกลุมที่ 3 คือกลุมที่มีคา pH คงที่แมวาความเขมขนของตัวถูกตัวละลายจะเพิ่มขึ้น (ขอมูลชวง 
18-22 น.) จึงอาจกลาวไดวาตัวถูกละลายทีส่รางขึ้นในกลุมที่ 3 นี้ไมใชกรด ผลการทดลองขางตน
สอดคลองกับเฟสการตรึง CO2 ในผลการทดลองที่ 2.2 (ภาพที่ 10)  
 

      ชวงเวลาตัง้แต 22-9 น. (กลุมที่ 1 ) จะเทียบไดกับเฟสที่ 1-2 ซ่ึงเปนชวงเวลาแรกที่ 
ใบมีคานําไหลปากใบสูงและมีการตรึง CO2 จากภายนอกทําปฏิกิริยากับ phosphoenolpyruvate 
(PEP) โดยเอนไซม PEP carboxylase สรางเปนกรดมาลกิขึ้นและถูกนาํไปสะสมที่แวคคิวโอลทําให
เซลลมีความเขมขนของตัวถูกละลายเพิ่มขึ้นพรอมกับคา pH ลดลง ชวงเวลาเชาคือเฟสที่ 2 เร่ิมเมื่อ
ใบไดรับแสงมีการกระตุนการทํางานของเอนไซม RuBisCO ซ่ึงสามารถตรึง CO2 จากบรรยากาศเขา
สูวิถี C3 โดยตรงเนื่องจากปากใบยังเปดอยู ในขณะที่สวนหนึ่งเอนไซม PEP carboxylase ยังคง
ดําเนินและสรางกรดมาลิกอยางตอเนื่อง ทาํใหตวัถูกละลายถูกสะสมมากถึงระดับสูงสุดและคา pH 
มีระดับต่ําสุดในเฟสที่ 2 นี้  
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       หลังจาก 9 น. ซ่ึงเปนชวงของเฟสที่ 3 คานําไหลปากใบที่ต่ําจํากัดการแพรของ  
CO2 จากภายนอกเขาสูใบ คา pH ของสารละลายที่คั้นจากใบมีคาเพิ่มขึ้นในขณะที่ความเขมขนของ
ตัวถูกละลายมคีาลดลงอยางตอเนื่อง แสดงวากรดมาลิกทีส่ะสมตั้งแตเฟสที่ 1-2 จะปลดปลอย CO2 
ใหถูกตรึงโดย RuBisCO ในขณะทีแ่สงแดดที่ใบไดรับในชวงเฟสที่ 3 จะถูกใชโดยระบบรับแสงใน
การสรางพลังงาน ATP และ reducing agent NADPH คา Cs ที่สะทอนปริมาณของกรดมาลิกจะลด
ลงอยางรวดเรว็ในชวง 9-11 น. และควรจะลดลงตอเนื่อง  ขณะที่กรดมาลิกสลายตัวให CO2 ซ่ึงทํา
ใหคา pH เพิ่มขึ้น แตคา Cs ยังคงรักษาระดบัคอนขางคงตัวในชวง 11 น. เปนตนไป แสดงวาใบเริ่ม
สรางสารอาหารจากการสังเคราะหแสงเพิม่ขึ้น คา Cs จึงสะทอนปริมาณสารอาหารแทนที่จะเปน
กรดมาลิก เมื่อถึงเวลา 17 น. แสงเริ่มหมด คา pH จะสูงและสารอาหารถูกลําเลียงไปสวนอื่นทําให
คา Cs ของสารละลายที่คั้นจากใบมีคาลดลงทั้งคา pH และ Cs จึงกลับมาสูระดับพื้นฐานใกลเคียงกับ
คาที่เร่ิมตนของวัฏจักรใหม  

 
       ความสัมพันธระหวางคา Cs กับ ETR (ภาพที่ 14c) ที่ไดมีรูปแบบเหมือนของ 

ความสัมพันธระหวางคา A (อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด) กับ ETR (ภาพที่ 10f) ทําใหกลาวไดวา
ในชวงที่ ETR มีคาประมาณศูนย (22-9 น.) ใบกลวยไมมกีารเพิ่มขึ้นของความเขมขนตัวถูกละลาย 
ซ่ึงคือกรดมาลิกและซิตริกทาํใหคา pH ของสารละลายของใบลดต่ํากวาระดับ 5.0 ในชวงที่คา ETR 
มีคามากกวาศนูย (9-18 น.) ใบมีคา Cs แสดงการเปลี่ยนแปลงขึ้นลง แสดงถึงปริมาณกรดที่ลดลงใน
ขณะที่สารอาหารที่สรางจากวิถี Calvin เพิ่มขึ้นแมวาในขณะนั้นจะวดัอัตราการแลกเปลี่ยนแกส 
CO2 ระหวางใบกับอากาศเปนคาต่ํากวาศนูย (ซ่ึงในพืช C3 และ C4 จะตีความวามีอัตราหายใจสูง
กวาอัตราสังเคราะหแสง) หลังจากแสงแดดหมดแลว (18-22 น.) คา Cs จะมีระดับต่ําโดยที่คา pH 
กลับไปอยูในระดับที่สูงเกินกวา 5.0 ใหม ซ่ึงเปนชวงที่ใบไดขนยายสารอาหารไปสูแหลงรับอื่นใน
ขณะที่การตรึง CO2 โดย PEP ยังเกดิขึ้นไดนอยเพราะปากใบยังปดแคบอยู  
 

      ตารางที่ 6 ไดสรุปคาพารามิเตอรเฉลี่ยโดยแบง 3 เฟสตามเวลาที่มีการสราง/สลาย 
กรดและ Cs ซ่ึงสอดคลองกับเฟสการตรึง CO2 ในผลการทดลองที่ 2.2 
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ภาพที่ 12  เสนตรวจเทยีบระหวางปริมาณกรดรวมในใบที่ไดจากการไตเตรทกับคา pH  
   ของสารละลายในเซลล (H+, mmol g-1 fresh mass จํานวนตัวอยาง 26 ใบ) 
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ภาพที่ 13  การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบลําดับที่ 1-4 (a-b) ความเขมแสงที่ใบไดรับ  

(c-d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (e) คา pH ของสารละลายในเซลล และ (f) คา
ความเขมขนตวัละลาย แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง
และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 
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ภาพที่ 14  (a) ความเขมขนตวัถูกละลายในเซลล กับคา pH (b) ปริมาณกรดรวมในใบที่ได 

จากเสนตรวจเทียบของคา pH กับความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล และ  
(c) ความเขมขนตัวถูกละลายกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับความเขมแสง 
แบงขอมูลตามเฟสที่มีการสรางและสลายกรด 
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ตารางที่ 6  คาเฉลี่ยในรอบวนัของพารามิเตอรจากการวดัคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนสของใบ 
กลวยไม วันที ่9-10 กุมภาพนัธ 2548 ดวยเครื่อง Pulse amplitude modulation 
fluorometer รุน Mini-PAM  

 
                                                  ชวงเวลาทีว่ดัใบ 

18-22.0 น. 
(กอนเฟสที่ 1) 

22-9.0 น. 
(เฟสที่ 1-2) 

9-18.0 น. 
(เฟสที่ 3) 

 
พารามิเตอร 

ใบตาม ใบตัด ใบตาม ใบตัด ใบตาม ใบตัด 
PPF, μmol m-2 s-1 0 0 2 0 132 123 
ETR, μmolE  m-2 s-1 0 0 1 0 29 31 

PSIIΦ    0.76 0.78 0.58 0.65 

darkΦ  0.81 0.83 0.81 0.85 0.79 0.81 
Cs, mmol kg-1  181  288  200 
pH  4.72  3.84  4.54 
H+, mmol g-1 fresh mass  0.061  0.193  0.104 
 
PPF = ความเขมแสงที่ใบไดรับ ETR = อัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน PSIIΦ =ประสิทธิภาพ การใช
แสงของใบในสภาพไดแสง, darkΦ  = ประสิทธิภาพการใชแสงสงูสุด, pH ของสารละลายในเซลล 
(mmol kg-1 fresh mass) Cs = ความเขมขนตวัละลายในเซลล และ H+ = ปริมาณกรดรวมในใบ แยก
ใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบเดิมที่วดัตอเนื่อง และใบตัดคือใบที่เปล่ียนใหมทกุครั้งที่วัดคา 
 



 

สรุป 
 

กลวยไมสกุลหวายพันธุ บอม โจ ซ่ึงมีวิถีการสังเคราะหแสงแบบ Crassulacean acid 
metabolism (CAM) โดยดาํเนินการทํางานตางชวงเวลาระหวางวิถี C3 และ C4 มีพารามิเตอรที่ระบุ
ศักยภาพการสงัเคราะหแสง ไดแก เสนตอบสนองตอแสง คานําไหลปากใบ และประสิทธิภาพของ
กระบวนการตรึง CO2 ต่ํากวาพืช C3  อัตราตรึง CO2 และคายน้ําเกดิขึ้นในชวงกลางคืนและถูก
ควบคุมดวยคานําไหลปากใบโดยที่ระดับความชื้นสัมพัทธอากาศ 70 % เปนระดับวิกฤตที่ควบคุม
การปดแคบของปากใบ การที่พืชเปดปากใบและตรึง CO2 สะสมในรูปของกรดในตอนกลางคืนซึ่ง
เปนชวงที่มีคาความชื้นสัมพทัธอากาศสูงโดยมีปริมาณกรดสูงสุดในชวงเชา ขณะที่ชวงมีแสงปาก
ใบปดแคบและตรึง CO2 ที่ไดจากการสะสมกรดในตอนกลางคืนแทนเปนวิธีลดการเสียน้ําของใบ
ในชวงกลางวนัที่มีสภาพอากาศแหงรุนแรงกวา ทําใหพชื CAM มีประสิทธิภาพการใชน้ําหรืออัตรา
สรางอาหารตอหนวยอัตราเสียน้ําสูงมากกวาพืช C3 และ C4 หลายเทา   

 
แนวทางการเพิ่มประสิทธิภาพการทํางานของใบกลวยไมคือ ควรจัดการโรงเรือนใหมี

ความชื้นสัมพทัธสูงเกินระดบั 70 % ตั้งแตชวงหวัค่ําจนถงึเชาเพื่อเอื้อใหปากใบเปดไดเร็วขึ้นและ
เปดไดนานทีสุ่ดเพื่อใหใบตรึง CO2 สะสมในรูปกรดสําหรับใชเปนวัตถุดิบเพื่อใชสรางสารอาหาร
ในชวงทีมแีสง โดยเฉพาะบางฤดูที่มีสภาพอากาศแหงและความชื้นสมัพัทธตอนกลางคืนไมถึง 
70% ซ่ึงจะสงผลใหปากใบจะไมเปดรับ CO2 และทําใหใบกลวยไมอาจขาดวัตถุดิบสําหรับสราง
อาหารในวันตอไป 
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