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(3) 

 สารบัญตาราง 

 
ตารางที่ หนา 
  

1 คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมของลําหนา 
ตําแหนงใบที1่-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา  36 

2 คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากการวัดเสนตอบสนองตอความเขมขน
คารบอนไดออกไซด ของใบตําแหนงที่ 1-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา 42 

3 คาพารามิเตอรของสภาพอากาศในรอบวนัของวันที่ 23 เมษายน 2547 47 
4 คาเฉลี่ยในรอบวันของอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกุลหวายที่วัด

ดวยเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนิด Fluorometer ในวันที่ 23-24 เมษายน 2547 54 
5 คาเฉลี่ยของประสิทธิภาพการใชแสงและอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดในแต

ละเฟส ที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนดิ leaf chamber fluorometer 61 
6 คาเฉลี่ยในรอบวันของพารามิเตอรจากการวัดคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนสของ

ใบกลวยไม วนัที่ 9-10 กุมภาพันธ 2548 ดวยเครื่อง Pulse amplitude 
modulation fluorometer รุน Mini-PAM  68 

 



 

 

(4) 

สารบัญภาพ 

 
ภาพที ่ หนา 
  

1 รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซดในรอบ 24 ชั่วโมง แสดงชวงเวลาการทํางาน
ของเอนไซมRuBisCO และ PEP carboxylase ในการตรงึการ CO2 รวมถึงการ
สะสมมาลิกในแตละเฟส 7 

2 เสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 จากยอดของลําหนา 
ความสัมพันธระหวางคาความเขมแสง กับ (a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานํา
ไหลปากใบ (c) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ (d) ประสิทธิภาพ
การใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (e) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน และ (f) อัตรา
สังเคราะหแสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน 34 

3 คาเฉลี่ยพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 ของลํา
หนา (จํานวน 3 ซํ้า ± standard deviation) เมื่อ (a) คืออัตราสังเคราะหแสงรวม
สูงสุด (b) คือประสิทธิภาพการใชแสง (c) Rd คืออัตราหายใจในที่มดื (d) คือคา
ควบคุมความโคงของเสนกราฟ (e) คือจุดชดเชยแสง และ (f) คือคาความเขมแสง
อ่ิมตัว 35 

4 ความสัมพันธระหวางคา Ci ของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของลําหนา เมือ่กําหนด
ความเขมขน CO2 ในกลองบรรจุใบ (Ca) มีคาเทากับ 0-400 μmolCO2 mol-1 กับ (a) 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานําไหลปากใบ และ (c) ความสัมพันธระหวางคา 
Ci กับอัตราสังเคราะหแสงสทุธิ เมื่อปรับเพิ่มความเขมขนCO2 ในกลองบรรจุใบ 
(Ca) ในชวง 0-800   μmolCO2 mol-1   40 

5 (a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ (b) คานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไม
ลําดับที่ 1-4 ของลําหนา และ (c) ความสัมพันธระหวางจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดและคานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไมลําดับที ่1-4 ของลํา
หนา จํานวนรวม 12 ใบ (d) ความสัมพันธระหวางจุดชดเชย คารบอนไดออกไซด
และคานําไหลเมสโซฟลล คาในเสนประแสดงชวงที่มีการตรึง CO2 ทั้งโดย 
RuBisCO และ PEP carboxylase (เสนตั้งคือคา standard error) 41 

 



 

 

(5) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
  

6 ความสัมพันธระหวางสภาพอากาศในและนอกเรือนทดลอง (a) ความเขมแสง  
(b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธอากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของ
อากาศ 45 

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

8 สภาพอากาศทีใ่บไดรับขณะวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 
(หัววัดแบบ fluorometer) (a) ความเขมแสง (b) ความเขมขนคารบอนไดออกไซด
ในอากาศ (c) ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในหวัวดัใบ (d) อุณหภูมิใบ (e) แรงดึง
ระเหยน้ําของอากาศ และ(f) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ แยกใบวดัออกเปน 2 ชุด 
ใบตามคือใบเดิมที่วัดตอเนือ่งและใบตดัคือใบที่วัดเปลี่ยนใหมทกุรอบ 50 

9 คาที่วัดไดของใบกลวยไมสกุลหวาย พันธุ Sonia BOM JO ในรอบวันของวันที่ 
23-24 เมษายน 2547 (a) ความเขมแสง  (b) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด (c) 
สัดสวนของคารบอนไดออกไซดในชองวางใบกับในอากาศ (d) คานําไหลปากใบ 
(e) อัตราคายน้ํา และ (f) สัดสวนอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้ํา  
แยกใบวดัออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบเดิมที่วัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่วัด
เปล่ียนใหมทกุรอบ  53 

10 ความสัมพันธระหวางอัตราแลกเปลี่ยนแกสกับปจจัยควบคุม โดยแบงตามเฟสของ
การตรึง CO2 (a) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดกับความเขมแสง (b และ c) คานํา
ไหลปากใบควบคุมอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดและอัตราคายน้ํา (d) อัตราคาย
น้ํากับแรงดึงคายน้ํา และ (e) คาความชื้นสัมพัทธควบคุมคานําไหลปากใบ 57 

 



 

 

(6) 

สารบัญภาพ (ตอ) 

 
ภาพที ่ หนา 
  

11 การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบกลวยไม วันที่ 23-24 เมษายน 2547 โดย
เครื่องวัด LI6400-40 ชนิดหวัวัด fluorometer (a) ความเขมแสงภายในหัววัดใบ (b) 
ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (c) ประสิทธิภาพ
การใชแสงของใบในสภาพมีแสง และ (d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน e) 
ความสัมพันธระหวางประสทิธิภาพการใชแสงใบในสภาพมีแสงกับอัตรา
เคลื่อนยายอิเลคตรอน และ (f) ความสัมพันธระหวางอัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดกับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอนของทั้งชุดใบตามและใบตัด
โดยแบงขอมูลตามเฟสของการตรึง CO2  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบ
เดิมที่วดัตอเนือ่ง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 60 

12 เสนตรวจเทยีบระหวางปริมาณกรดรวมในใบที่ไดจากการไตเตรทกบัคา pH ของ
สารละลายในเซลล (H+, mmol g-1 fresh mass จํานวนตัวอยาง 26 ใบ) 65 

13 การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบลําดับที่ 1-4 (a-b) ความเขมแสงทีใ่บไดรับ  
(c-d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (e) คา pH ของสารละลายในเซลล และ (f) คา
ความเขมขนตวัละลาย แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่องและ
ใบตัดคือใบที่เปลี่ยนใหมทกุรอบ 66 

14 (a) ความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล กับคา pH (b) ปริมาณกรดรวมในใบที่ได
จากเสนตรวจเทียบของคา pH กับความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล และ (c) ความ
เขมขนตัวถูกละลายกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับความเขมแสง แบงขอมูล
ตามเฟสที่มีการสรางและสลายกรด 67 

   
ภาพผนวกที ่  

  
1 ลําดับใบที่ 1-4 ของลําหนาที่(ลําที่อายุนอยทีสุ่ดของตน) ทกีําลังออกดอกของ

กลวยไมสกุลหวาย พันธุบอม โจ 77 

 



 

 

(7) 

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ 
 

คํายอ  คําอธิบาย หนวย 
   
A                 อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ/อัตราสังเคราะห

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

-2 s-1 

A/E สัดสวนระหวางอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตรา
คายน้ํา (ratio of net CO2 fixation to transpiration/ 
water use efficiency) 

μmolCO2 mmolH2O
-1 

Ca ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ  
(air CO2 concentration) 

μmolCO2 mol-1air 

Ci ความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ
(intercellular CO2 concentration) 

μmolCO2 mol-1 air 

Ci/Ca สัดสวนของความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายใน
ชองวางใบตอในอากาศ  
(ratio of intercellular to air CO2 concentration) 

fraction 

Cs ความเขมขนตวัถูกละลาย (solute concentration) mmol kg-1 

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

ETR อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (electron transport rate) μmolE m-2 s-1 

gm คานําไหลคารบอนไดออกไซดผานเมสโซฟลล
(mesophyll conductance) 

mmolCO2 m
-2 s-1 

gs คานําไหลปากใบ (stomatal conductance) mmolH2O m-2 s-1 

gs, max คานําไหลปากใบสูงสุด (maximum stomatal 
conductance) 

 

H+ ปริมาณกรดรวมที่ไดจากวิธีไทเทรต (acid content / 
total titratable acidity) 

mmol g-1 fresh mass 

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



 

 

(8) 

คําอธิบายสัญลักษณและคํายอ (ตอ) 
 

คํายอ  คําอธิบาย หนวย 
   
Is คาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation point) μmolPPF m-2 s-1 

PPFi ความเขมแสงภายในหวัวัดใบ (radiation inside leaf 
chamber) 

μmolPPF m-2 s-1 

Pm อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (maximum gross 
photosythesis) 

μmolCO2 m
-2 s-1 

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

RH_R ความชื้นสัมพทัธอากาศ (air relative humidity) % 

RH_S ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในกลองบรรจใุบ  
(leaf chamber relative humidity) 

% 

Tair อุณหภูมิอากาศ (air temperature inside leaf chamber) celcius 

Tleaf อุณหภูมิใบ (leaf temperature) celcius 

VPDleaf-air แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure 
deficit) 

kPa 

VPDair แรงดึงระเหยน้ํา (air vapor pressure deficit ) kPa 

α ประสิทธิภาพการใชแสง (photoefficiency) molCO2 molPPF-1 

PSIIΦ  ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง 
(Iight quantum yield of PSII) 

μmolE μmolPPF-1 

darkΦ  ประสิทธิภาพการใชแสงสูดของ PSII (maximum 
quantum efficiency of PSII) 

fraction 

θ curvature factor (fraction)  fraction 
Γ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation) μmolCO2 mol-1air 
 



 

ศักยภาพการสังเคราะหแสงและอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวนัของใบกลวยไม 
สกุลหวาย พันธุบอม โจ 

 

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

 

คํานํา 
 

ประเทศไทยมสีภาพอากาศทีเ่หมาะสมตอการเจริญเติบโตของกลวยไมหลายสกุล  
การปลูกเลี้ยงกลวยไมสวนใหญจึงมักอาศยัความไดเปรยีบทางสภาพอากาศเปนทุนเดิมประกอบกบั
ประสบการณและความชํานาญเฉพาะตัวของเกษตรกรในการจัดการโรงเรือน รูปแบบของการ
จัดการโรงเรือนสวนใหญมีลักษณะเปนโรงเรือนแบบกึ่งเปด คือใชซาแรนเพื่อพรางแสงและเปน
วัสดุกักกันสภาพอากาศภายในโรงเรือนไมใหแปรผันตามสภาพอากาศธรรมชาติในรอบวันจาก
ภายนอกอยางรวดเร็ว ปจจุบนัการจัดการสภาพโรงเรือนดังกลาวยังขาดขอมูลรองรับวาเปนสภาพที่
เอื้อประโยชนสูงสุดตอการทํางานของกลวยไมแลวจริงหรือไม ทั้งในสวนของความเขมแสง 
อุณหภูมิ ความชื้นสัมพัทธในโรงเรือนและการใหน้ํา อีกทั้งยังมีการเลีย้งกลวยไมชนดิที่เปนพืช 
Crassulacean acid metabolism (CAM) และ C3 ใหอยูภายใตสภาพการจัดการเดียวกนั โดย
ปราศจากการศึกษาการตอบสนองตอปจจยัสภาพอากาศรวมถึงขอมูลความตองการแสงของพืชที่จะ
ปรับใชใหสามารถจัดการระบบปลูกอยางมีประสิทธิภาพ ดังนั้นวัตถุประสงคงานวจิัยนี้ จึงเปน
การศึกษาเพื่อทําความเขาใจกลไกการทํางานของกลวยไมสกุลหวาย ซ่ึงมีวิถีการสังเคราะหแสงแบบ 
CAM ที่ดําเนนิการทํางานตางเวลาระหวางวิถีของ C3 และ C4 โดยที่ตอนกลางคืนปากใบจะเปด
และตรึง CO2 ดวยเอนไซม PEP carboxylase เหมือนในวิถีพืช C4 แตตรึง CO2 สะสมในรูปกรด 
ในชวงมแีสงปากใบจะปดแคบเพื่อลดการเสียน้ําโดยจะตรึง CO2 ที่ปลดปลอยจากกรดผานวิถี C3 
(Calvin cycle) เพื่อสรางสารอาหาร โดยจะศึกษาในดานศกัยภาพการสังเคราะหแสงของใบ อัตรา
แลกเปลี่ยนแกสในใบที่ตอบสนองตอสภาพอากาศที่เปล่ียนไปในรอบวัน เพื่อประเมนิปจจยัสภาพ
อากาศที่มีบทบาทควบคุมอัตราแลกเปลี่ยนแกส รวมทั้งการสะสมปริมาณกรดในใบที่สะทอนการ
สรางสารอาหารในใบ 
 



 

วัตถุประสงค 

 
1.  ศึกษาศักยภาพในการสังเคราะหแสงของใบกลวยไมสกุลหวาย พันธุบอม โจ โดยวัด

การตอบสนองตอแสงและตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด ของลําหนาที่ตําแหนงตางๆ 
(ลําที่ออกดอกจนสุดลํา)                                                                                                                                                

 
2.  ศึกษาความสัมพันธของสภาพอากาศกับอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกลุหวาย

พันธุบอม โจ ในรอบวัน (24 ช่ัวโมง) โดยวดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้าํ 
ประสิทธิภาพใชแสงของ PSII (PSII quantum yield) และอัตราขนยายอิเลคตรอน (electron 
transport rate) ของใบ 

 
3. ศึกษาการเปลี่ยนแปลงของการสะสม CO2 และสารอาหารในใบในรอบวันโดยวดัการ

เปล่ียนแปลงคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลาย (Cs) 



 

การตรวจเอกสาร 

 
กลวยไมสกุลหวาย (Dendrobium) นับเปนสกุลใหญทีสุ่ดในวงศกลวยไม (ระพ,ี 2530) มี

ประมาณ 1,400 ชนิด เปนไมตัดดอกและไมกระถางที่มีความสําคัญทางเศรษฐกิจของประเทศไทย 
กลวยไมสกุลหวายกระจายอยูในเขตรอน ไดแก อินเดยี พมา ฟลิปปนส และ ไทย (ครรชิต, 2541) 
ปจจุบันไดมีการผลิตกลวยไมหวายลูกผสมหลายพันธุดวยกัน และพันธุหนึ่งที่นิยมปลูกเพื่อตัดดอก
กันมาก คือ พนัธุบอม โจ (Dendrobium Sonia ‘BOM JO’) ซ่ึงใหราคาดแีละออกดอกตลอดทั้งป 
 

ลักษณะทางพฤกษศาสตรของกลวยไมสกลุหวาย 
 
กลวยไมหวายเปนพืชใบเลีย้งเดี่ยวจําพวกมีดอก(Subclass Monocotyledoneae) อยูในวงศ 

Orchidaceae วงศยอย Orchidoideae เผา Epidendreae สําหรับพันธุบอม โจ เปนพันธุทีไ่ดจาก
เนื้อเยื่อ มีชื่อเต็มวา Sonia ‘BOM JO’ (BOM ยอมาจาก Bangkok Orchids Mericlone) มีดอกฟอรม
กลม กลีบดอกสีมวงแดง บริเวณโคนกลีบมีสีขาว ดอกมีขนาดใหญ มรีากเปนแบบกึ่งอากาศ 
(epiphyte) คือมีสวนของรากที่ยึดเกาะกับลําตนหรือกิ่งของตนไมอ่ืน และสวนของรากที่ลอยสัมผัส
อากาศ ชอบการถายเทอากาศและระบายน้าํดี (ครรชิต, 2541) 

 
กลวยไมสกุลหวาย มีการเจริญเติบโตแบบซิมโพเดียล (sympodial) คือ เจริญไปตาม

แนวนอนดวยเหงา (Rhizome) ซ่ึงเปนลําตนที่แทจริง มีลําตนเทียม (Pseudobulb)หรือลําลูกกลวย ทาํ
หนาทีเก็บสะสมอาหาร เกิดจากตาหนอที่เหงาเจริญไปเปนลําตนมีใบ และจะออกดอกเมื่อมีการ
เจริญจนสุดลํา เมื่อออกดอกแลว ตาหนอทีโ่คนลําซึ่งเปนสวนของเหงาจะแทงหนอใหมออกมาอีก 
(จิตราพรรณ, 2529) ลักษณะชอดอกเปนแบบ racemose คือดอกที่โคนจะบานกอนแลวจึงไลไป
ปลายยอดซึ่งเปนดอกออนทีสุ่ด ดอกเปนแบบสมบูรณเพศ สวนของเกสรตัวผูและเกสรตัวเมียจะ
รวมกันอยูในสวนกลางของดอกซึ่งเรียกวา เสาเกสร (column) ดอกประกอบดวยกลีบดอกวงนอก 
(sepal) 3 กลีบ และกลีบดอกวงใน (petal) 3 กลีบ โดยกลีบในคูหนึง่มีลักษณะเหมือนกัน สวนกลีบ
ที่สามเปลี่ยนไปเปนแผนปาก (Lip หรือ Labellumn) (ระพี, 2530) 
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ปจจัยธรรมชาติท่ีมีผลตอการเจริญเติบโตของกลวยไม 
 

กลวยไมเปนพชืที่มีอายุยืนยาวและเชื่อวามวีิวัฒนาการในการปรับตัวเพือ่อยูรอดในปาใหญ 
ซ่ึงมีสภาพอากาศรุนแรงของแตละฤดูในรอบป เชน แลงจัด หรือ ชื้นแฉะ  โดยเฉพาะกลวยไมที่มี
ระบบรากกึ่งอากาศ (epiphytic orchids) สวนใหญมีถ่ินกาํเนิดอยูในปาเขตรอน ดังนั้นกลวยไม
เหลานี้จําเปนตองพัฒนากลไกในการอยูรอดในแตละฤดูบนตนไมใหญ ซ่ึงมีปจจัยในการ
เจริญเติบโตอยางจํากดั 

 
แสง   

 
แสงเปนปจจยัหนึ่งซึ่งพืชจําเปนตองใชในกระบวนการสงัเคราะหแสงเพื่อสรางอาหาร 

สําหรับกลวยไมที่มีระบบรากกึ่งอากาศ มกัอาศัยอยูบนตนไมใหญซ่ึงเปนที่สูง โดยใชรากยึดเกาะ
บริเวณซอกหรือรอยแยกของเปลือกลําตน  เพื่อใหใบไดมีโอกาสรับแสงที่สองผานจากดานบนทรง
พุมของตนไมใหญ เนื่องจากในปาที่คอนขางทึบ แสงมักสองผานถึงระดับพื้นดนิไดยาก ทําให
บริเวณพืน้ดนิไดรับความเขมแสงต่ํา ไมเพยีงพอตอกระบวนการสังเคราะหแสง ดังนั้นใบของ
กลวยไมเหลานี้มักจะมีลักษณะใบกวางเพือ่เพิ่มพื้นที่ในการรับแสง นอกจากประโยชนในเรื่องการ
รับการรับแสงแลว การที่กลวยไมอาศยัอยูบนตนไมใหญนั้น จะมีแมลงจํานวนมากทีช่วยผสมเกสร
ของชอดอก และเปนการหลกีเลี่ยงลมที่พัดมาสรางความเสียหายกับตนไดอีกดวย  

 
น้ํา ความชื้น และ อาหาร  

  
กลวยไมระบบรากกึ่งอากาศ จะไดรับน้ําและธาตุอาหารในการเจริญเติบโตอยางจํากัด  

เนื่องจากอาศยัอยูบนตนไมอ่ืน ดังนั้นกลวยไมจึงผลิตสารเคลือบสีขาวที่ปลายราก คือสารวีลาเมน 
(white velamen) เพื่อชวยปองกันความเสียหายใหกับปลายรากยามที่อยูในสภาพขาดน้ําโดยเฉพาะ
ในฤดูแลง โดยท่ีมีรากอากาศ (aerial roots) สําหรับดูดซบัความชื้นและธาตุอาหารทีอ่ยูรอบๆบริเวณ
เปลือกของตนไม นอกจากนี ้กลวยไมจําเปนตองมีลําตนเทียม (pseudobulb) หรือลําลูกกลวย เพื่อ
เก็บสะสมน้ําไวใชดํารงชวีิตในฤดูแลง ซ่ึงชวงนี้กลวยไมจะพกัการเจรญิเติบโตและใชน้ําและอาหาร
ที่สะสมจากลําลูกกลวยจนทําใหขนาดของลําลูกกลวยลดลง จนกระทั่งเขาสูฤดูฝนซึ่งจะมีน้ําและ
ความชื้นผานบริเวณเปลือกของลําตนไมมากเพียงพอ กลวยไมก็จะแตกรากใหมและเก็บน้ําเขาสูลํา
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ลูกกลวยอีกครั้งและเริ่มการเจริญเติบใหม วนไปแบบนี้ทกุๆป (Rittershausen and Rittershausen, 
2002) 
 

วิถีการสังเคราะหแสงของกลวยไม 
  

Arditti (1992) ใหขอมูลวา กลวยไมทัว่ไป สามารถจําแนกตามวิถีการสงัเคราะหแสงได
สองแบบ ไดแก แบบ C3 และ CAM (Crassulacean Acid Metabolism) ซ่ึงพอสรุปไดวากลวยไมที่มี
วิถีแบบ C3 จะมีลักษณะดังนี ้

 
1. ใบมีลักษณะคอนขางบาง  
 
2. เปดปากใบตอนกลางวัน และมีการตรึง CO2 ผานทางวถีิ C3 เทานั้น จงึไมมีการสรางกรด

ในใบมากขึ้นชวงกลางคืน 
 

ตัวอยางกลวยไมใบบาง เชน Spathoglottis plicata, Tainia penangiana, Oncidium sp. 
Paphiopedilum barbatum, Coelogyne mayeriana และ Arundina graminifolia เปนตน  
  

กลวยไมที่มีวถีิการสังเคราะหแสงแบบ CAM มีลักษณะดังนี ้
 
1. ใบมีลักษณะคอนขางหนา ปากใบเปดเพือ่ตรึง CO2 ในชวงมืด การตรงึ CO2 จะเพิ่มขึ้น

ในตอนแรกของชวงมืดและลดลงในตอนหลัง โดย CO2 จะถูกตรึงในรูปของกรดมาลิกเปนสวน
ใหญ และสะสมไวอยูในแวคคิวโอลขนาดใหญซ่ึงอยูตรงกลางของคลอเรนไคมาเซลล 
(Chlorenchyma cell) (จารุวัตร, 2546) 

 
2.  เมื่อเริ่มมีแสง แสงจะกระตุนใหมีการปลอย CO2 จากกระบวนการ Decarboxylation 

ของกรดมาลิก ซ่ึงจะเคลื่อนออกจากแวคควิโอลไปยังคลอโรพลาสต การเคลื่อนที่ของ CO2 จาก
ภายนอกเขาสูใบจะลดลง 

 
3.  ในชวงมแีสง CO2 จะเขาสู Calvin cycle เชนเดยีวกับพืช C3 คือเกิดใน stroma ของคลอ

โรพลาสต   
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ตัวอยางสกุลกลวยไมและวิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM เชน Vanilla sp., Coelogyne 
cristata , Cattleya sp.,  Dendrobium sp., Encyclia sp.,  Lealia sp.,  Aerides sp., Arachnis sp.,  
Phalenopsis sp. และ Vanda Miss Joaquim เปนตน  

  
กลวยไมบางชนิด มีวิถีการสงัเคราะหแสงแบบ C4 ซ่ึงพบเฉพาะในใบออนของ Arundina- 

graminifolia และ Arachnis Maggie Oei สวนกลวยไมชนิดอื่นนัน้ยังไมมีการยืนยันที่แนชัดวาจะมี
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ C4   

 
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM เปนววิฒันาการของพืชที่อยูในสภาพแวดลอมที่มีน้ําเปน

ตัวจํากดั เชน พืชที่เติบโตในทะเลทราย (arid climate) และกึ่งทะเลทราย (semi-arid) แถบ 
Mediterranean ไดแกพืช วงศ Agavaceae, Asphodelaceae, Cactaceae, Crassulaceae เปนตน หรือ
พืชที่เติบโตในแถบเขตรอน  (tropical epiphytic habitats) ไดแกพืช วงศ Bromeliaceae (สับปะรด) 
และ Orchidaceae (กลวยไม) (Cushman and Borland, 2002) โดยเปนกระบวนการตางชวงเวลาที่มี
การตรึง CO2 ดวยเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) กลางคืนเมื่อปากใบเปด และสะสมคารบอน
ในรูปของกรดอินทรียคารบอน 4 อะตอม (กรดมาลิกและซิตริก) ในแวคคิวโอล ซ่ึงแวคคิวโอล ของ
พืช CAM จะมขีนาดใหญมากกวาของพืช C3 และ C4 หลังจากนั้นปากใบจะปดในชวงความเขม
แสงเพิ่มขึ้น แตใบยังคงมีกจิกรรมการตรึง CO2 โดยมีการสลายกรดอินทรียคารบอน 4 อะตอมเปน
คารบอน 3 อะตอม เพื่อปลดปลอยคารบอน 1 อะตอมในรูป CO2 ซ่ึงจะถูกตรึงตอไปโดยเอนไซม 
RuBisCO ในกระบวนการ CO2 reducing ของ Calvin cycle  เอนไซม PEPC อาจถูกเรียกวาเปน 
Primary carboxylation enzyme  และเรียกเอนไซม RuBisCO เปน Secondary carboxylation 
enzyme (Borland et al., 1999) การปดปากใบตอนกลางวนัจึงเปนการลดการรั่วออกของ CO2 เมื่อ
ความเขมขนของ CO2 ภายในเซลลเพิ่มขึ้นจะกดการทํางานของเอนไซม Oxygenase จึงเปนการลด
อัตราการเกิด photorespiration ความสําคัญของการปดปากใบตอนกลางวันอีกประการหนึ่งคือ เปน
การลดการสูญเสียน้ํา ดังนั้นพืช CAM จะมสัีดสวนปริมาณคายน้ําตอมวลแหงของพชืต่ํา คือ
ประมาณ 50-100 g H2O g-1 dry mass ของพืช C3 มากกวา 500 g H2O g-1 dry mass  ของพืช C4 
มากกวา 300 g H2O g-1 dry mass  (Mc Donald, 2003) หรือกลาวไดวาพืช CAM มีประสิทธิภาพการ
ใชน้ํา (water use efficiency) สูงกวาพืช C3 และ C4 อยางนอย 5 เทา (Cushman, 2001) 
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เฟสของวิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM 
 
วิถีการสังเคราะหแสงแบบ CAM สามารถพบเฟส (phase) ของการตรึง CO2 ได 4 เฟส 

(Osmond, 1978) ดังภาพที ่1  
 

 
 

ภาพที่ 1  รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซดในรอบ 24 ชั่วโมง แสดงชวงเวลาการทํางานของ
เอนไซม RuBisCO และ PEP carboxylase ในการตรึงการ CO2 รวมถึงการสะสมมาลิกในแตละเฟส
  
ที่มา: Black and Osmond (2003) 

 
1.  รูปแบบการตรึงคารบอนไดออกไซด 
      
      1.1  เฟสที่ 1 การไหลเขาของ CO2ในชวงกลางคืน ในระยะนี้ CO2 จากอากาศ  

และอาจรวมทัง้ CO2 ที่ไดจากการหายใจของไมโตรคอนเดรีย จะถูกตรงึใน stroma ในคลอโรพ
ลาสตโดยเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) โดยมี PEP เปนสารตั้งตน และสรางเปนออกซาโลอะ
ซิติก (Oxaloacetic, OAA) โดยที่ OAA จะถูกเปลี่ยนเปนกรดมาลิก โดยเอนไซม malate 
dehydrogenase (MDH) และเคลื่อนยายจากไซโตซอลไปสะสมไวในแวคคิวโอล แหลงที่มาของ 
PEP substrate ที่ใชในการทําปฏิกิริยากับ CO2 จะมาจากการสลายตัวของคารโบไฮเดรตตางๆ 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 
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สัมพันธกับการสรางและสะสมกรดมาลิก (Mc Donald, 2003) ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 1 เชน 
Opuntia ficus-indica  และ Agave deserti  

       
     1.2  เฟสที่  2  การแลกเปลี่ยน CO2 ในชวงเวลาเริ่มมแีสง  เปนชวงของการ 

เปล่ียนแปลงของการตรึง CO2จากบรรยากาศภายนอกในเวลากลางคนืไปเปนการตรึง CO2 ที่ไดจาก
การสลายตัวของกรดมาลิกซึ่งจะเกิดขึ้นในสภาพมีแสง ในเฟสที่ 2 นี้จะมีปฏิกิริยาตางๆเกิดขึ้น
พรอมๆกัน 3 ปฏิกิริยาคือ 1) การตรึง CO2 โดยเอนไซม PEPC ใน stroma ในคลอโรพลาสต 
(เหมือนในเฟสที่ 1)   2) การเคลื่อนยายกรดมาลิกออกจากแวคควิโอลไปยังคลอโรพลาสตที่ stroma 
และสลายตัวให CO2 และ 3) การตรึง CO2 ใน stroma  ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกซึ่งอาจจะ
รวมกับ CO2  ที่ไดจากบรรยากาศภายนอก โดยการทํางานของเอนไซม RuBisCO ซ่ึงดําเนินขัน้ตอน
สรางสารประกอบคารโบไฮเดรตใน Calvin cycle  ชวงเวลาในเฟสที่ 2 นี้มักเกดิในชวงสั้นๆ
ประมาณ 1 ชั่วโมง ปฏิกิริยาทั้งสามจะมีอัตราเร็วชาตางกนั และตอเนื่องกันไปในทิศทางที่จะ
นําไปสูเฟสที่ 3 ตอไป ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 2 เชน Agave deserti และ Dendrobium บางชนิด 

 
      1.3  เฟสที่ 3  การแลกเปลี่ยน CO2 ในชวงการสลายตวัของกรดมาลกิ 

การสังเคราะหดวยแสงในระยะนี้ จะขึน้อยูกับปริมาณ CO2 ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกโดย
เอนไซม malate dehydrogenase และใช CO2 ที่ไดไปในการสรางสารประกอบคารโบไฮเดรตโดย 
RuBisCO ใน Calvin cycle ความเขมขนของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่เพิ่มขึ้นนี ้จะสงผลใหปาก
ใบปดแคบลง (Hew and Yong, 1997) ชวงเวลาสวนใหญของเฟสที่ 3 นี้ปากใบจะปดแคบมากหรือมี
คานําไหลปากใบ (stomatal conductance) ต่ํามาก ตัวอยางพืช CAM ที่พบเฟส 3 เชน Agave deserti  
 

      1.4  เฟสที่ 4  การแลกเปลี่ยน CO2 ในระยะทายของชวงเวลาที่มแีสง พืช CAM  
บางชนิดมีปากใบที่สามารถเริ่มเปดในตอนบายถึงเยน็ ทาํให CO2จากอากาศภายนอกผานเขาสู
ภายในใบและถูกนําไปสรางสารประกอบคารโบไฮเดรตโดย RuBisCO ใน Calvin cycle ได 
นอกจากนี้ PEPC จะเริ่มทํางานไดบางเนื่องจากมีความเขมขนของกรดมาลิกที่ต่ําลงแลว การ
ไหลเวยีนของ CO2 ในเฟสนีจ้ะเกี่ยวของกบัปฏิกิริยาตางๆ คลายกับในเฟสที่ 2 แตมีสวนแตกตางกนั
คือ ในเฟสที่ 2 PEP carboxylase จะคอยๆลดอัตราเร็วของการทํางานลง และ RuBisCO จะเพิ่ม
บทบาทมากขึ้น แตในเฟสที ่4 นั้น จะกลับกันคือ RuBisCO จะคอยๆลดการทํางานลงและ PEPC 
เพิ่มอัตราเร็วในการทํางานสงูขึ้น ดังนั้นอัตราที่ CO2 ถูกเปลี่ยนไปเปนกรดมาลิกและเคลื่อนยายไป
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เก็บไวในแวคคิวโอลจะเร็วกวาอัตราที่จะถูกนําไปสรางสารประกอบคารโบไฮเดรต ตัวอยางพืช 
CAM ที่พบเฟส 4 ไดแก Agave deserti (Drennan and Nobel, 2000) 
 

2.   การปรับรูปแบบเฟสการตรึงคารบอนไดออกไซดของพืชตามสภาพแวดลอม 
 
       การศึกษากับพืช CAM หลายชนิด พบวาบางชนิดไมผูกขาดกับวิถีการสังเคราะห 

แสงแบบ CAM อยางเดียว (facultative species) เนื่องจากมีการปรับตัวใหเขากับสภาพแวดลอมเพื่อ
การอยูรอด เชน วงศ Aizoaceae, Crassulaceae และ Vitaceae เมื่อพืชพวกนี้ไดรับน้ําเพยีงพอ จะใช
วถีิการสังเคราะหแสงแบบ C3 จึงทําใหการเจริญเติบโตสูงมาก แตเมื่อถูกจํากัดดวยน้าํ จะปรับเขาสู
วิถี CAM แทน (C3/CAM intermediate pathway) หรือกรณีที่พืชขาดน้ํามากขึ้น อาจเกิดการ
แลกเปลี่ยนแกสไดหลายรูปแบบ ไดแก 

 
        2.1  ตรึง CO2 ในตอนกลางวัน ซ่ึงเปน CO2ที่ไดจากกระบวนการหายใจที่เกดิขึน้ 

ในตอนกลางคืน (CAM-cycling) เชน Umbilicus rupestris และ Clusia aripoensis  
 
                     2.2  ตรึง CO2 ตอเนื่องทั้งกลางวันและกลางคืน (C3/CAM) เชน Aizoaceae,  
Crassulaceae และ Vitaceae 
                      

       2.3  ตรึง CO2 กลางคืน แตเพิ่มการตรงึในเฟส 2 และ 4 (CAM) 
         
       2.4  ตรึง CO2 กลางคืน และเพิ่มการตรึงในเฟส 2 (CAM) 

 
       2.5  ตรึง CO2 กลางคืนเพียงอยางเดียว (CAM) 

 
       2.6 ไมมีการเปดปากใบทั้งตอนกลางวนัและกลางคนื ทําใหไมไมมีการตรึง CO2จาก 

ภายนอก แตใช CO2ที่ไดจากกระบวนการหายใจแทน (CAM-idling) เชน Peperomia obtusifolia 
(Cushman and Borland, 2002) 
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การควบคุมวัฏจักร CAM (Regulation of CAM) 
  
 การควบคุมวิถี CAM ใหเกิดขึ้นและดําเนินตอเนื่อง มีปจจัยที่เกี่ยวของ ไดแก  

 
1.  การทํางานของปากใบซึ่งถูกควบคุมโดยความเขมขนของ CO2 ภายในชองวาง 

ใบ (Intercellular CO2 concentration, Ci) คานําไหลปากใบเปลี่ยนแปลงตามระดับความเขมขนของ 
Ci โดยที่คานําไหลปากใบจะลดต่ําลงเมื่อคา Ci สูง (เปน CO2ที่ไดจากการสลายตัวของกรดมาลิกใน
ตอนกลางวัน) และเมื่อ Ci ลดลง คานําไหลปากใบจะปรบัเพิ่มขึ้น (Mc Donald, 2003) 
 

2.  การควบคมุเอนไซม PEP carboxylase (PEPC) ตามวถีิของ CAM นั้นเอนไซม  
PEPC จะถูกกระตุนใหทํางานในตอนกลางคืนและไมถูกกระตุนใหทาํงานในตอนกลางวัน เอนไซม 
PEPC จะถูกควบคุมโดยปฏกิิริยาฟอสฟอรีเลชั่นหรือดีฟอสฟอรีเลชั่น
(phosophorylation/dephosphorylation)  ของเอนไซม PEP carboxylase kinase (PEPcK) อีกทีหนึ่ง 
ซ่ึงถือเปนปจจยัปฐมภูมิที่ควบคุมการทํางานของเอนไซม พบวาสําหรับใบพืช C4 แสงจะกระตุนการ
ทํางานของเอนไซม PEPcK และกระตุนใหเกิดปฏิกิริยาฟอสฟอรีเลชั่น (เติมหมูฟอสเฟต) ใหกับ
เอนไซม PEPC และทํางานในสภาพมีแสง แตเมื่อหมดแสง เอนไซม PEPC จะเกิดปฏิกิริยาดี
ฟอสฟอรีเลชั่น (ดึงหมูฟอสเฟตออก) ทําใหอยูในสภาพไมทํางาน อยางไรก็ดี การทํางานของ
เอนไซม PEPCในพืช CAM ตองถูกกระตุนโดยการสงสญัญาณจากภายในซึ่งเรยีกวา circadian 
rhythms ซ่ึงมีอิทธิพลมากกวาสัญญาณจากภายนอก เชน สภาพมีแสงหรือไมมีแสง (Buchanan et 
al., 2000)  
 

3. การควบคุมโดยความเขมขนของกรดมาลิกในไซโตซอล  เอนไซม PEP  
carboxylase จะถูกยับยั้งโดยกรดมาลิกที่ปลอยออกมาจากแวคควิโอลในตอนกลางวนั (feedback 
inhibition) แตในตอนกลางคืน เอนไซมนี้จะไมถูกยับยั้งดวยการสะสมมาลิกในแวคคิวโอล (Mc 
Donald, 2003) 

 
4.  การควบคมุโดยแสง แสงมีผลทางออมกับพืช CAM หากเพิ่มความเขมแสงใน 

ตอนกลางวัน จะทําใหมีการสลายกรดมาลิกไดเร็วขึ้น และทําใหระดับความเขมขนของกรดมาลิก
เหลือนอยลง ทําใหการตรึง CO2ในชวงมืดเปนไปไดเร็วข้ึน (จินดารัฐ, 2541) 
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ปจจัยทางสรีรวิทยาท่ีมีอิทธิพลตอการสังเคราะหแสง 
 
1.  การตอบสนองตอแสง (Light response) 

 
แมวาพืช CAM จะตรึง CO2 ในเวลากลางคืนเปนสวนใหญ แตสามารถตรึง CO2 ไดในชวง

มีแสงหรือเฟสที่ 2 ขณะที่ปริมาณแสงยังต่ําอยู ทําใหสามารถวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสเพื่อศึกษาเสน
ตอบสนองตอแสงในชวงนี้ได เนื่องจากเปนชวงที่ปากใบยังเปด ดวงพร (2545) ไดศึกษาเสน
ตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมสกุลหวายตัดดอกพันธุการคา 6 สายพันธุ มีจุดชดเชยแสง (Ic) 
ตั้งแต 2-12 μmolPPF m-2 s-1 โดยที่อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มอยางรวดเร็ว ในชวงความเขมแสง
ตั้งแต 25-150 μmolPPF m-2 s-1 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (Is) อยูที่ประมาณ 100-200 μmolPPF m-2 
s-1 เมื่อเทียบกนั พืช C3 และ C4 จะมีคา Is สูงกวามาก คอือยูในชวง 600-1200 μmolPPF m-2 s-1 หาก
ใบพืชไดรับความเขมแสงเกนิกวาจุด Is เปนเวลานานจะทําใหอุณหภูมใิบสูงขึ้น ทําใหโปรตีนหรือ
เอนไซมที่เกีย่วของกับกระบวนการสังเคราะหแสงเสื่อมประสิทธิภาพการทํางานได (Mc Donald, 
2003) พืชชนดิตางๆ จะไดพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงตางกัน แมแตพืชชนิดเดยีวกัน 
อาจไดคาพารามิเตอรไมเทากนั เนื่องจากมปีจจัยอ่ืนมาเกีย่วของ เชน อายุใบ และประวัติสภาพการ
ไดรับแสง เปนตน 

 
2.  จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point) 
 

เมื่อปจจัยแสงคงที่ และใหแปรผันระดับความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศ จะพบวา พืช
ทุกชนิดมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงขึ้น ความเขมขนต่าํสุดของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่ทํา
ใหอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากับอัตราหายใจหรือทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย เรียกวา 
จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point, Γ ) พืช C3 มีคา Γ ประมาณ 35-100 μmol 
mol-1  ขณะทีพ่ืช C4 มีคาเขาใกลศูนย (Buchanan et al., 2000) แสดงใหเห็นความสามารถของพืช 
C4 ในการตรึง CO2 เพื่อสังเคราะหแสงในสภาพที่มีความเขมขนของ CO2 ต่ํา  กลวยไมใบบางมีคา 
Γ อยูในชวง 48-58 μmol CO2 mol-1 ซ่ึงตรงกับพืช C3 ทั่วๆไปคือ 30-100 μmol CO2 mol-1และ
กลวยไมแบบ CAM มีคา Γ ในชวงมืดเทากบั 0-5 μmol CO2 mol-1และ ในชวงมีแสงเทากับ 0-200 
μmol CO2 mol-1 (Hew and Yong, 2004) สําหรับคา Γ ของกลวยไมสกุลหวายท่ีดวงพรไดศึกษาไวใน
เวลา 19-21 น. มีคาตั้งแต 75-450 μmol mol-1 หากพืชอยูในสภาพที่ความเขมขนของ CO2 ต่ํากวา 
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คา Γ  พืชจะนาํอาหารที่เก็บสะสมไวมาสลายหรือหายใจเพื่อใหไดพลังงาน เมื่ออาหารสะสมหมด
พืชก็จะตาย  ดงันั้นการเพิ่มความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศใหกับพชื C3ในหลายงานทดลอง 
เปนการเพิ่มสดัสวนของ CO2 ตอ O2 ทําใหเอนไซม RuBisCO ในสวน carboxylase subunit กดการ
ทํางานของ oxygenase subunit เปนการลดอัตราหายใจในแสง (Photorespiration) และทําใหมวล
ชีวภาพเพิ่มขึ้น Gouk et al. (1999) ไดศึกษาผลของการเพิ่มความเขมขนของ CO2ใหกบัตนกลา
กลวยไมสกุลหวาย เปนเวลา 3 เดือน พบวา มวลแหงและอัตราสวนของรากตอยอดสงูกวาตนที่
ไดรับความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศปกต ิ
 
3.  ประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง Photosystem II (PSII) 
  

การวัดประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง PSII โดยวัดรังสีฟลูออเรสเซนส นิยม
ศึกษากับพืชทีไ่ดรับสภาพแวดลอมที่ไมเหมาะสม เชน ขาดน้ํา ความเขมแสงสูง หรือไดรับสาร
กําจัดวัชพืช เปนตน การวัดจะใหคาพารามิเตอร Fv/Fm หรือคา darkΦ  ซ่ึงเปนตัวบอกไดวาระบบแสง 
(PSII) ไดรับความเสียหายหรือไม เชนการศึกษาการใหแสงแก Cattleya forbesii (Stancato et al., 
2002) พบวากลวยไมที่เคยไดรับความเขมแสงต่ําแลวเปลี่ยนเปนใหความเขมแสงแดด 100% จะทํา
ใหคา darkΦ  ลดลงจาก 0.8 เปน 0.7 เนื่องจากเกิด photoinhibition หรือการไดรับสภาพแสงตางกัน
ของกลวยไมสกุลหวาย ทําใหคา darkΦ ของใบและดอกที่ไดรับแสงเต็มที่มคีาลดลงตอเนื่อง แตตน
ทีไดรับแสงปานกลางและตนที่อยูในรม จะมีคา darkΦ  สูงคงที่  (He et al.,1998) นอกจากนี ้การ
เพิ่มความเขมขนของ CO2ในบรรยากาศ มีผลทําใหคา darkΦ  สูงขึ้นเมื่อเทียบกับการไดรับความ
เขมขน CO2 ในบรรยากาศปกติ (Gouk et al.,1999) 
       
4.  อายุใบและตําแหนงใบ 
 
 กลวยไมที่อาย ุ1-4 ป พบวาใบของกลวยไมมีความสามารถตรึง CO2 ไดในระดบัสูง แตเมื่อ
อายุมากกวา 4 ปแลว ความสามารถในการตรึง CO2 จะลดลงตามอายุทีเ่พิ่มขึ้น จากการศึกษาการ
ตรึง CO2 ในใบกลวยไมของดวงพร (2545) ภายในกอเดียวกัน พบวา ลําหนาหรือลําลูกกลวยที่เกดิ
หลังสุดจะมีอัตราการสังเคราะหแสงสุทธิสูงกวาลําหลังซึ่งเกิดกอนตามลําดับ เนื่องจากลําหนา
จําเปนตองมีการสรางอาหารเพื่อเล้ียงชอดอก นอกจากนี ้ในแตละลําลูกกลวย พบวา ตําแหนงใบที่ 1 
และ 2 จะเปนใบที่มีอัตราการสังเคราะหแสงสูงสุด  Arditti (1992) ไดอธิบายวา ใบที่ใกลตาดอกจะ
มีการสะสมกรดมากกวาใบที่ไกลตาดอก และใบทีใ่กลตาดอกที่ยังเปนตุมจะสะสมกรดมากกวาใบที่
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ใกลตาดอกทีเ่ปดออกแลว นอกจากนี้ Hew and Yong (1997) กลาววา ใบที่ขยายขนาดเต็มที่แลว จะ
ตรึง CO2 และสะสมกรดมาลิกไดมากกวาใบออน เนื่องจากใบออนยังมีการหายใจและใชพลังงาน
อยูมาก ซ่ึงพบวามีความเกี่ยวของกับความเปน CAM activity ของใบ คือใบที่อายุมากกวาจะมีความ
เปน CAM กวาใบออนโดยพจิารณาจากการสะสมกรดที่สูงกวาใบออน  
 

อัตราแลกเปลี่ยนแกสและคานําไหลปากใบที่ตอบสนองตอปจจัยสภาพอากาศ 
 

 Martin and Siedow (1981) ไดศึกษาการตอบสนองของอัตราแลกเปลี่ยนแกสตอ
ความชื้นสัมพทัธและอุณหภมูิของ Spanish moss (Tillandsia usneoides L.) ซ่ึงเปนพืช CAM ชนิด
หนึ่ง พบวา การใหความชืน้สัมพัทธสูง (90-95%) ในตอนกลางคืน จะทําใหอัตราการตรึง CO2

เพิ่มขึ้นเมื่อเทยีบกับการใหความชื้นสัมพัทธต่ํา (50%)อยางเห็นไดชัด และการใหความชื้นสัมพัทธ
สูงในตอนกลางวัน ไมมีผลใหมีการตรึง CO2 มากขึ้น คอื พืชยังคงหายใจตอนกลางวันเชนเดยีวกบั
การไดรับความชื้นสัมพัทธต่ํา และหากใหความชื้นสัมพัทธสูงคงที่ตลอด 24 ชั่วโมง จะเปนผลให
พืชตรึง CO2 ในตอนกลางคนืไดต่ํากวา เมือ่เทียบกับการไดรับความชืน้สัมพัทธต่ําในตอนกลางวนั
และความชืน้สัมพัทธสูงในตอนกลางคืน นอกจากนี้ พบวา อุณหภูมิมผีลตออัตราการตรึง CO2 ใน
ตอนกลางคืน คือ หากอุณหภูมิต่ํากวา 20 เซลเซียส จะทําใหอัตราการตรึง CO2 ลดลง  การศึกษาการ
ตอบสนองตอความชื้นสัมพทัธและอุณหภมูิของพืช CAM หลายชนิดใหผลในลักษณะเดยีวกัน 
ยกเวน ในพืชทะเลทรายอยาง Agave deserti (Herppich, 1997 in Nobel and Hartsock, 1979) พบวา
ความชื้นสัมพทัธไมมีผลควบคุมการเปดปดปากใบ  
 

การศึกษาอัตราแลกเปลี่ยนแกสมุงเนนถึงการตอบสนองของปากใบตอความชื้นสัมพทัธ 
เพื่อจะใชอธิบายคานําไหลปากใบมีผลตอการตรึง CO2ในใบที่เพิ่มขึ้นหรือลดลงหรือไม เชน
การศึกษาของ Herrpich (1997) ใน Plectranthus marrubioides Benth (วงศ Lamiaceae) ซ่ึงเปนพืช 
CAM ที่เจริญอยูในทะเลทราย Namib และ Trinidad โดยศึกษาเปรียบเทียบผลอัตราแลกเปลี่ยนแกส 
คานําไหลปากใบ ความเขมขนของ CO2ในใบ และการสะสมกรดมาลกิ ในเวลากลางคืน เมื่อให
ความชื้นสัมพทัธสูง (90%) และต่ํา (40%) คงที่ในเวลากลางคืน พบวา ที่ความชื้นสัมพัทธ 90% มีคา
นําไหลปากใบสูงกวาที่ไดรับความชื้นสัมพทัธ 40%อยางชัดเจน แตการอัตราการตรึง CO2 ไม
แตกตางกัน อัตราคายน้ําที่ความชื้นสัมพัทธ 90% มีคาต่ํากวา เปนผลใหประสิทธิภาพการใชน้ําสูง
กวาที่ความชื้นสัมพัทธ 40% นอกจากนี้ ผลการตอบสนองตออุณหภูมิ พบวา หากพืชไดรับอุณหภูมิ
สูงในตอนกลางคืน จะทําใหอัตราการตรึง CO2 และการสะสมกรดมาลิกลดลง และมีโอกาสเกิดการ
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หมุนเวียน CO2 ที่ไดจากการหายใจมาใช (recycling) สูงกวา ซ่ึง Herrpich สรุปวา ความชื้นสัมพัทธ
ไมใชปจจยัจํากัดในการการตรึง CO2 ในสภาวะที่พืชไดรับน้ําปกติ เพราะแมวาปากใบจะเปด
มากกวา แตกไ็มไดทําใหการนําเขา CO2เพื่อสรางกรดมาลิกเพิ่มขึ้น ในขณะที่อุณหภมูิเปนปจจยัมี
ผลตอการตรึง CO2 และการสะสมกรดมาลกิมากกวา อยางไรก็ตาม หากคานําไหลปากใบลดลงจะ
เปนปจจยัจํากดัการนําเขา CO2 เชนกัน เมื่อเปรียบเทียบการศึกษาในสมเขียวหวาน (สุนทรีและคณะ,  
2544) ซ่ึงเปนพืช C3 ที่เปดปากใบและตรงึ CO2 ตอนกลางวัน พบวาใบสมเขียวหวานจะปดปากใบ
เมื่อมีคาแรงดึงระเหยน้ํามากกวา 2.5 kPa เพื่อลดการเสียน้ํา แมวาสภาพบรรยากาศขณะนั้นจะยังมี
ความแตกตางของความดันไอน้ําระหวางภายในใบกับบรรยากาศ ในกรณีนี้ถือวาปากใบเปนปจจัย
ควบคุมอัตราแลกเปลี่ยนแกสโดยตรง 
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หลักการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบ 
 
การวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบ ไดแกอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและอัตราคายน้ํา 

สามารถใชเครื่องมือวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสระบบเปด (รุน LI6400 ของบริษัท LICOR ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ซ่ึงสามารถควบคุมปจจยัสภาพอากาศที่สัมผัสใบได คือมีกลองบรรจุใบ (leaf 
chamber) ซ่ึงมีแหลงใหแสงที่ปรับความเขมแสงได มีอุปกรณปรับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดที่ไหลผานยังภาชนะบรรจุใบได รวมทั้งสามารถควบคุมอุณหภมูิและความชืน้
สัมพัทธของอากาศที่ผานใบไดในระดับหนึ่ง (LICOR, 2002) 
 
1. อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 

  
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) เปนคาผลตางระหวางอตัราสังเคราะหแสงรวม )( gP กับ

อัตราหายใจในความมืด ( dR ) กลาวคือ 
 

dg RPA −=       (1.1) 
 
โดยที่อัตราสังเคราะหแสงสทุธิเปนผลคูณของคานําไหลกับแรงขับเคลื่อน ซ่ึงในกรณนีี้ 

แรงขับเคลื่อนคือความแตกตางระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (Ca) กับ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ (Ci) สวนคานําไหลสะทอนการแพรของ
แกสคารบอนไดออกไซดจากอากาศเขาสูชองวางภายในใบ ดังสมการ 
 
  )(2

ia
CO

t CCgA −=      (1.2)  
 
 
เมื่อ A   =  อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (net photosynthesis rate, μmolCO2 m

-2s-1) 
2CO

tg    =  คานําไหลรวมของแกสคารบอนไดออกไซด (total conductance to CO2,  
      molCO2 m

-2 s-1)  

aC  =  ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ (Air CO2    
    concentration, μmolCO2  mol-1) 
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iC  =  ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ, (intercellular CO2   
    concentration, μmolCO2  mol-1) แรงขับเคลื่อน 

 
CO2 ภายในชองวางใบจะแพรตอเขาไปในคลอโรพลาสต แรงขับเคลื่อนในกรณีนีค้ือความ

แตกตางระหวางความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในชองวางใบ (Ci) กับความเขมขนของ
คารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต และคานําไหลสะทอนการแพรของคารบอนไดออกไซด
จากชองวางภายในใบไปจนถึงจุดที่ถูกตรึงในคลอโรพลาสต อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจึงเขียนได
อีกรูปหนึ่งวา  
 

A = gm (Ci - Γ )     (2) 
 
เมื่อ  gm     = คานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล (mesophyll conductance, 

   molCO2 m
-2 s-1 )  

       Γ  = จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (CO2 compensation point, μmolCO2 mol-1) หรือ  
                            ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในคลอโรพลาสต    

 
คา gm  เปนความชัน (dA/dCi) ของสมการที่ 2 เรียกคานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล อีก

ช่ือหนึ่งวา ประสิทธิภาพของกระบวนการตรึง CO2 (carboxylation efficiency) โดยเอนไซม 
RuBisCO ซ่ึงบอกถึงอัตราเร็วในการแพรของ CO2 จากชองวางภายในใบผานผนังเซลลของเมสโซ
ฟลล จนถึงสโตรมาในคลอโรพลาสต ที่ CO2 ถูกเปลี่ยนรูปเปนสารประกอบ 3-phosphoglycerate 
(3-PGA)  ซ่ึงรักษาใหความเขมขนของ CO2 ที่ปลายทางต่ํากวาตนทาง (สุนทรี และคณะ, 2543ก) คา
ความเขมขน CO2ภายในชองวางใบ (Ci) ต่ําสุดที่ทําใหอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากบัอัตราหายใจ
หรือทําใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย (A=0) จะใหจุดชดเชยคารบอนไดออกไซด  
   
2. เสนตอบสนองตอแสง 
 

เมื่อควบคุมใหใบไดรับความเขมขนของ CO2  อุณหภูมแิละความชื้นสมัพัทธของอากาศ
คงที่ และแปรผันคาความเขมแสงที่ใบไดรับ จะไดความสัมพันธระหวางอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ 
(A) กับความเขมแสงที่ใบไดรับ ( I ) ซ่ึงเรียกวาเสนตอบสนองตอแสง สมการที่ใชเขารปูเสน
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ตอบสนองตอแสงไดดี เปนสมการแบบ Non-rectangular hyperbola (Thornley and Johnson, 1990)  
ดังสมการ 

 

θ2
1

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

 
เมื่อ α  = ประสิทธิภาพการใชแสง (photoefficiency, molCO2 PPF mol-1) คือ จํานวนโมล  

   CO2 ที่ตรึงไดตอหนึ่งโมลของแสง  
Ι   = คาความเขมแสงที่พืชไดรับในการสังเคราะหแสง (photosynthetic photon  

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

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

-2 s-1) 

 θ  = คาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor) (0≤θ ≤ 1) เมื่อ 
 

d
CO

m

CO
m

gg
g

+
= 2

2

θ       (4) 

 
เมื่อ       2CO

mg  = คานําไหลของ CO2 ผานเมสโซฟลล (mesophyll conductance, 
   μmolCO2 m

-2 s-1 )  
 dg  = คานําไหลรวมสําหรับการแพรของ CO2ในอากาศผานชั้นบางติดผิวใบ 

   และปากใบจนถึงผนังของเมโซฟลล (CO2 diffusion conductance,  
   μmolCO2 m

-2 s-1) 
 

เมื่อนําสมการที่ 3 มาหาโดยวิธี nonlinear least-square  จะไดพารามเิตอร 2 คาคือ 
 

1.  คาความเขมแสงที่ทําใหเกิดอัตราสังเคราะหแสงรวมเทากับอัตราหายใจ หรือ 
อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนศูนย เรียกวา จุดชดเชยแสง (light compensation point, Ic, μmolPPF 
m-2 s-1)  

2. คาความเขมแสงที่ทําใหเร่ิมเกิดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิสูงสุดและคงที่หรือ 
ความเขมแสงอิ่มตัว(light saturation point, Is, μmolPPF m-2 s-1)  
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3. อัตราคายน้าํและคานําไหลรวมของปากใบ 
 
อัตราคายน้ําเปนผลคูณของคานําไหลของไอน้ํากับแรงขบัเคลื่อน ในกรณีของการคายน้ํา  

แรงขับเคลื่อนคือ ความแตกตางของความดันไอน้ําระหวางภายในใบกับอากาศ 
 

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 −   = แรงดึงคายน้าํจากใบสูอากาศ (leaf to air vapor pressure deficit, kPa   

 = al ee −  
  P  = ความดันบรรยากาศมีคาประมาณ 100 kPa 

w
tg  = คานําไหลรวมของไอน้ําจากภายในใบสูอากาศ (total conductance to water  

    vapor, mmolH2O m-2 s-1) 
 
โดยที่คานําไหลรวมของทั้ง CO2 (

2CO
tg ) และน้ํา ( w

tg ) เปนผลรวมของคานําไหลปากใบ 
(stomatal conductance, sg ) และคานําไหลของชั้นบางติดใบ (boundary conductance, bg )  
มีรูปสมการวา 
 

bst ggg
111

+=  

 

หรือ 
bs

bs
t gg

gg
g

+
=       (6) 
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หลักการวัดประสิทธิภาพการใชแสงของระบบรับแสง Photosystem II (PSII quantum yield) 

 
คลอโรฟลลในใบพืชเปนรงควัตถุที่อยูในคลอโรพลาสต  สามารถดูดกลืนแสงไดทัง้แสงสี

แดง (640-700 nm) และแสงสีน้ําเงิน (400-450 nm) พลังงานแสงจะกระตุนอิเลคตรอนใน
คลอโรฟลลใหขึ้นไปอยูในสภาวะเรา (1st excited state) และแสงสีน้ําเงินสามารถทําใหอิเลคตรอน
ขึ้นไปอยูที่ 2nd excited state เนื่องจากแสงสีน้ําเงินมีพลังงานมากกวาแสงสีแดง (Taiz and Zeiger, 
2002)  
 

การกลับเขาสูสภาวะพื้นของอิเลคตรอนของคลอโรฟลล (De-excitation) จะปลดปลอย
พลังงานออกมาได 3 ทาง ไดแก  

 
1.  พลังงานที่ใชในกระบวนการสังเคราะหแสง (Photosynthetic photochemistry, P)  

คือพลังงานที่ใชกระตุนใหเกดิการถายทอดอิเลคตรอนที่รับจากการแตกตัวของน้ําจากศูนยกลาง
ปฏิกิริยา (reaction centers, RC) ของ photosystem II (PSII) นั่นคือ พลังงานแสงถูกเปลี่ยนไปเปน
พลังงานเคมี โดยถายทอดอเิลคตรอนผาน PS II ไปยัง cytochrome b6f และ plastocyanin และตอไป
ยัง photosystem I (PSI) โดยมี NADP+ เปนตัวสุดทายทีรั่บอิเลคตรอน ทําใหไดสาร NADPH 
(reducing agent) และเกิด proton gradient ขึ้นระหวาง stroma กับ thylakoid membrane space ทําให
มีการผลิต ATP (energy compound) ขึ้น  

 
2.  พลังงานในรูปความรอน (Thermal dissipation as heat, H) การคายพลังงานในรูป 

ความรอน ไมมีประโยชนตอการสังเคราะหแสง 
 
 3. พลังงานที่ถายเทในรูปแสงที่เรียกวา คลอโรฟลล ฟลูออเรสเซนส (chlorophyll 
fluorescence, F) อยูในชวงความยาวคลื่น 690-730 nm ซ่ึงเปนแสงสีแดงที่มีชวงคลื่นยาวกวาโดยมี
พลังงานต่ํากวาชวงคลื่นที่คลอโรฟลลดูดกลืน โดยปกต ิรังสีฟลูออเรสเซนสที่ปลดปลอยจะไมเกนิ
รอยละ 3 ของแสงทั้งหมดทีส่องผานใบและเกดิที่ RC ของ PSII (RC II) เกือบทั้งหมด  
 
 การกลับเขาสูสภาวะพื้นของอิเลคตรอนในรูปของพลังงานที่นําไปใชในกระบวนการ
สังเคราะหแสงและพลังงานความรอนนั้นกลาวไดวา จะเกิดขึ้นแขงขันกับการเกดิในรูปฟลูออเรส
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เซนส (Rosenqvist and Kooten, 2003) หากคิดเปนสัดสวนของพลังงานที่ถายเทจากการไดรับแสง
ของใบพืช จะไดความสัมพนัธดังนี ้

 
P + H + F = 1      (7) 

  
หากใบอยูในสภาพมืดนานระยะหนึ่งและไมมีการเคลื่อนยายอเิลคตรอนสารรับอิเลคตรอน 

(quinone acceptor) ที่ตอกับ RCII จะอยูในสภาพเปดรับอเิลคตรอนเต็มที่ (fully oxidized state) หรือ
กลาววา RCII อยูในสภาพเปด เมื่อมีการใหความเขมแสงต่ําที่ไมมีพลังงานสูงมากพอที่จะทําใหเกดิ
การแยกอิเลคตรอน (modulated measuring light) PSII จะถายเทพลังงานสวนนีใ้นรูปรังสีฟลูออเรส
เซนส คาที่วัดไดจะเรียกวา F0  และเมื่อใหความเขมแสงสูงมาก (saturation flash มากกวา 4000 
μmolPPF m-2 s-1) ประมาณ 0.5 ถึง 1 วินาที จะทําใหมีการปลดปลอยอิเลคตรอนเขาสูระบบขนยาย
อิเลคตรอน ทําใหกลุม quinone  acceptor อยูในสภาพรดีิวซเต็มที่ (fully reduced state) คือ
มีอิเลคตรอนเต็มระบบหรือกลาววา RCII อยูในสภาพปด (Rosenqvist and Kooten, 2003) หากใบ
ยังไดรับแสงอยู พลังงานแสงจะกลายเปนพลังงานสวนเกินที่ไมสามารถใชแยกอิเลคตรอนไดอีก ทํา
ใหใบพืชตองถายเทพลังงานในรูปรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุด (Fm) ออกมา ผลตางระหวาง Fm กับ F0 
จะสะทอนถึงประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดที่พืชนําไปใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 
(maximum quantum efficiency of PSII, darkΦ  )  คํานวณดังนี ้

 
0m

dark
m

F F
F
−

Φ =   หรือ  
m

v

F
F     (8) 

       
เมื่อ      darkΦ  = ประสิทธิภาพการใชแสงสงูสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (maximum  

   quantum efficiency of PSII) เปนสัดสวนของปริมาณโฟตอนที่นําไปใชใน   
    กระบวนการ photochemistry เทียบกับปริมาณโฟตอนแสงทั้งหมดที่พืชดูดกลืน  
    ไว 

0F      = คาฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่เกิดขึ้นขณะทีใ่บพืชอยูในสภาพมืดเมื่อใหความเขม 
   แสงต่ํา (minimum fluorescence yield) 

mF  = คาฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่วัดไดขณะที่ใบพืชอยูในสภาพมืดเมื่อใหความเขม 
    แสงสูงต็มที่ (maximum total fluorescence yield) 
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โดยปกติพืชทีไ่มไดรับสภาพเครียด จะใหคา darkΦ  สูงสุดอยูในชวง 0.8 - 0.83 หากมีคาต่ํา
กวานีแ้สดงวามีความเสียหายเกดิขึ้นกับ PSII (Bjorkman and Demmig,1987) 

 
กรณีที่ใบพืชอยูในสภาพไดรับแสง สามารถวัดคาประสทิธิภาพการใชแสงของ PSII ใน

สภาพมีแสง ( PSIIΦ ) โดยการวัดคารังสีฟลูออเรสเซนสขณะที่ใบไดรับแสง ซ่ึงเรียกคา Fs และเมื่อ
ใหความเขมแสงสูงมาก (saturation flash เชนเดียวกับการวัด darkΦ ) ใบพืชจะถายเทพลังงานในรูป
รังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดเรียกวาคา Fm’ คา Fm’ กับ Fs จะทําใหไดคา PSIIΦ  ซ่ึงเปนคาที่สะทอน
ประสิทธิภาพการเคลื่อนยายอิเลคตรอนผาน PSII เพื่อใชในกระบวนการสังเคราะหแสง คํานวณ
ดังนี ้
 

   '
'

m s
PSII

m

F F
F

−
Φ =  หรือ 

   
'm

PSII F
FΔ

=Φ       (9) 

 
เมื่อ PSIIΦ   = ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (light quantum yield  

  of PSII, μmolE μmolPPF-1) 
 sF      = คาฟลูออเรสเซนสที่วัดไดขณะทีใ่บพืชไดรับแสง (steady-state fluorescence) 
 'mF    = คาฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่วัดไดขณะที่ใบพืชไดรับแสง (maximum  

    fluorescence in luminated leaves) 
 
การที่ใบไดรับแสงอยูกอนแลวจะทําให quinone acceptor สวนหนึ่งอยูในสภาพรีดวิซคือ

เปดรับอิเลคตรอนไปแลว และสวนหนึ่งอยูในสภาพออกซิไดซ คือยังสามารถเปดรับอิเลคตรอ
นไดอยู จึงทําใหคา PSIIΦ  มีคาต่ํากวาคา darkΦ    
 

คา PSIIΦ  ใชคํานวณอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอนใน PSII (electron transport rate, ETR, 
μmolE m-2 s-1) ไดดังนี้                                                                                                                                                      

 
ETR = PSIIΦ  leaffI α×××     (10) 
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เมื่อ        I  = ความเขมแสง, μmolPPF m-2 s-1 
f  = สัดสวนของแสงที่ถูกดูดกลืนโดย PSII เทียบกับ PSI (approximate fraction of  

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

leafα  = สัดสวนของแสงที่สองถูกใบแลวถูกดดูกลืนโดยใบ (fraction of incident light  
                absorbed by leaf มีคาเทากับ 0.85) (LI-COR, 2002) 

 

หลังจากการใหความเขมแสงสูงมากกับใบพืชจนทําให RCII ปดหมดชัว่ขณะและเกิดรังสี
ฟลูออเรสเซนสสูงสุดแลวนัน้ ในเวลาตอมาเมื่อ RCII สงถายอิเลคตรอนไปแลวและอยูในสภาพที่
เปดรับอิเลคตรอนไดอีก จะทําใหรังสีฟลูออเรสเซนสลดระดับลง ซ่ึงเปนการลดระดบัของรังสี
ฟลูออเรสเซนสโดยกระบวนการสังเคราะหแสง (photochemistry) จะเรียกวา photochemical 
quenching (qP) ซ่ึงบอกถึงสัดสวนของ quinine pool ที่ยังเปดรับอิเลคตรอนไดหลังจากสงตอไป คา 
qP คํานวณไดจาก 

 

 
dark

PSIIqP
Φ
Φ

=       (11) 

 
สวนการลดระดับของรังสีฟลูออเรสเซนสโดยวิธีอ่ืนเรยีกวา non-photochemical 

quenching, NPQ ซ่ึงสวานใหญเปนการระบายพลังงานแสงสวนเกินในรูปความรอน คํานวณไดจาก 
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อุปกรณและวิธีการ 
 

การศึกษานีแ้บงเปน 3 สวนใหญๆ คือ 1.  ศักยภาพของใบดานการตรึงคารบอนไดออกไซด 
2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและระบบใชแสง (PS II) ในรอบวัน (24 ชัว่โมง) และ 3.  การเปลี่ยนแปลง
ของคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบทีส่ะทอนการเปลี่ยนแปลงของ
ปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน (24 ช่ัวโมง) 
 

กลวยไมที่ศึกษาเปนกลวยไมสกุลหวายลูกผสมพันธุการคา Dendrobium ‘Sonia BOM JO’ 
ที่นิยมปลูกเพือ่ตัดดอก ตนมอีายุ 2 ป และมีลําหนา (ลําอายุนอยที่สุดซึง่แทงออกหลังสุด) ที่กําลัง
ออกดอก ปลูกบนกาบมะพราว คัดเลือกตนที่แข็งแรงสมบูรณและปลอดโรค และดูแลอยูใน
โรงเรือนขนาด 6x9 เมตร คลุมดวยซาแรนสีดําโดยรอบตลอดระยะเวลาการทดลอง  

 
1.  การตอบสนองตอแสงและความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

 
การศึกษาการตอบสนองตอแสงและตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

โดยเปรียบเทยีบกันระหวางตาํแหนงใบ ไดแก ลําดับใบที ่1, 2, 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนา  
(ลําอายุนอยทีสุ่ด/ลําที่แทงออกหลังสุด) ทีม่ีชอดอกที่เจรญิจนสุดลํา (ลําดับใบตามภาคผนวกที่ 1) 
จํานวน 3 ลํา (3 ซํ้า) ชวงเวลาที่ใชวัดคือ ตัง้แตตอนเชามดืจนเริ่มมแีสง ซ่ึงเปนชวงทีป่ากใบเปดมาก
และมีการตรึงคารบอนไดออกไซดสูง (ดวงพร, 2545) คือเวลาประมาณ 5:30 – 7:30 น. รายละเอยีด
ของการวัดมีดงันี้ 
  
 1.1  เสนตอบสนองตอแสง (Light response) 
 
        วัดเสนตอบสนองตอแสงโดยใชเครื่องวัดอัตราสังเคราะหแสงระบบเปด 
(photosynthesis system รุน LI6400-40 ของบริษัท Li-cor  ประเทศสหรฐัอเมริกา) ตอกับกลอง
บรรจุใบแบบ Leaf chamber fluorometer  ซ่ึงมีแหลงใหแสงที่ปรับความเขมแสงได มีอุปกรณปรับ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดที่ไหลผานยังภาชนะบรรจุใบได และสามารถวดัรังสีฟลูออ
เรสเซนสจากระบบรับแสง (PS II) ได วิธีการคือหนีบใบพืชในภาชนะบรรจุใบ อากาศที่ไหลผานจะ
ปรับความเขมขนของคารบอนไดออกไซดคงที่เปน 600 μmolCO2 mol-1 ควบคุมใหความชื้น
สัมพัทธเทากับ 75-78% และอุณหภูมใินภาชนะเทากับ 25 องศาเซลเซียส อุณหภูมใิบขณะวัดมี
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คาประมาณ 26-30 องศาเซลเซียส ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (air vapor pressure deficit, 
VPDair) ซ่ึงเปนผลตางระหวางความดันไอน้ําอิ่มตัวกับในบรรยากาศ (e0

Tair-eTair) มีคาประมาณ 0.9-
1.6 kPa ใหอัตราเร็วของอากาศไหลผานใบ (flow rate) เทากับ 200 μmol s-1 พื้นที่ใบที่ใชวัด เทากับ 
2 ตารางเซนติเมตร กําหนดใหคาสัดสวนนาํไหลปากใบระหวางผิวใบบนกับผิวใบลาง (stomatal 
ratio) เทากับ 10 เทา (ขอมูลจาก LI1600 steady state porometer) ใชสายยางออนดึงอากาศเขาเครื่อง
จากถังพลาสติก ขนาด 20 ลิตร ซ่ึงภายในแหงสนิทและวางหางจากผูวดัเพื่อไมใหอากาศผันแปร
มากขณะวัด  เริ่มตนดวยการใหใบไดรับความเขมแสงสูงสุดที่ 2000 μmolPPF m-2 s-1 โดยรอใหพืช
ปรับตัวกับความเขมแสงสูงสุดกอนเริ่มบนัทึกคาเปนเวลา 5 นาที แลวลดความเขมแสงทีละขั้น
จนถึง 0 μmolPPF m-2 s-1  โดยใหเวลาใบปรับตัวตอความเขมแสงนานระดับละ 3-4 นาที เครื่องจะ
บันทึกคาตางๆโดยอัตโนมตัิ  
 
        อัตราสังเคราะหแสงสทุธิ (A) ที่ความเขมแสง (I) แตละระดับ จะถูกนําเขาสมการ  
non-rectangular  hyperbola (สมการที่ 3) โดยคาในชวงความเขมแสงต่าํจะคํานวณใหไดคาα  กอน
ซ่ึงจะเปนคาความชันของเสนตรงในชวงเริ่มตนของการตอบสนองตอแสง หลังจากนั้นจึงใชคา α
คํานวณพารามเิตอรอ่ืนๆ โดยวิธี nonlinear least-square fit โดยใช solver ในโปรแกรม Microsoft 
Excel  ใหโปรแกรมหาคาพารามิเตอรที่ดีที่สุดโดยกําหนดคา residual sum of square ซ่ึงเปนผลตาง
กําลังสองของคาที่ไดจากสมการกับคาที่วดัไดจริงมีคานอยที่สุด (รตนพร, 2545)  เมื่อไดพารามิเตอร
ของสมการขางตนแลวจึงคํานวณจุดชดเชยแสง (light compensation point, Ic) โดยกาํหนดเปนคา
ความเขมแสงเมื่อ A = 0 และคาความเขมแสงอิ่มตัว (light saturation point, Is)  เมื่อกําหนดเปนคา
ความเขมแสงเมื่อ A = 85% ของอัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (A =0.85Pm)  
 

1.2  เสนตอบสนองตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด (CO2 response) 
 

       ใชเครื่องมือชุดเดียวกนักับที่วัดเสนตอบสนองตอแสง (LI6400-40) กําหนดใหใบพืช
ไดรับความเขมแสงคงที่ที่ระดับ 500 

μmolPPF m-2 s-1 (ประมาณคา Is) ใหอัตราเร็วของอากาศไหล
ผานใบ (flow rate) เทากับ 200 μmol s-1 โดยมีความชืน้สัมพัทธ 75-78% อุณหภูมิในภาชนะเทากบั 
25 องศาเซลเซียส ปรับเปลี่ยนระดับความเขมขนของ CO2 โดยเริ่มตนที่ 400 μmolCO2 mol-1 ใหพชื
ปรับตัวที่ระดบัความเขมขนสูงนี้นาน 5 นาทีกอนบันทึกคา แลวลดความเขมขน CO2 ลงเปนขั้นๆ 
ละประมาณ 50 จนกระทั่งถึง 0 μmolCO2 mol-1 ขอมูลที่ไดนํามาสรางความสัมพันธระหวางคาความ
เขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในใบ (Ci) กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ดวยโปรแกรม 
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Microsoft Excel เปนรูปสมการเสนตรง คือ A = gm (Ci - Γ) (สมการที่ 2)  คํานวณคา Γ เปนคา Ci 
ขณะที่ A= 0 และคา gm เปนความชันของสมการเสนตรง (dA/dCi) จากนั้นจึงวัดการตอบสนองตอ
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซด โดยเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศทีละขั้นจนถึง 800 
μmolCO2 mol-1 (หากใหความเขมขนของ CO2 เปน 800 μmol mol-1แตแรก จะมีผลทําใหปากใบปด
รวดเร็ว) 
   

       พารามิเตอรที่ไดจากการศึกษาเสนตอบสนองตอแสงและคารบอนไดออกไซด  
ถูกวิเคราะหความแปรปรวนแบบทางเดยีว (One-Way Analysis of Variance, ANOVA) เพื่อ
เปรียบเทียบคาเฉลี่ยและตรวจสอบความแตกตางของคาเฉลี่ยโดยวิธี Duncan's New Multiple Range 
Test (DMRT) ที่ระดับนยัสําคัญ 0.05 ดวยโปรแกรม Statistical Analysis System (SAS Institute 
Inc., 1988) 
 
2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ของใบในรอบวัน  

 
การวัดกิจกรรมของใบกลวยไมเปนแบบไมมีแผนการทดลอง และไมมีตํารับการทดลอง  

แตใชวิธีสุมใบวัด คือใชใบในการวัด 2 ชดุ ไดแก ใบชดุเดิมที่วดัติดตามอัตราแลกเปลี่ยนแกสและ
คาประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ทุกรอบชั่วโมง เรียกวา ชุดใบตาม และใบที่เปล่ียนใหมทกุ
รอบชั่วโมง เรียกวา ชุดใบตดั คือใบที่วดัอตัราแลกเปลี่ยนแกสและคาประสิทธิภาพการใชแสงของ 
PSII แลวตัดตวัอยางใบไปวดัพารามิเตอรอ่ืนๆในหองปฏิบัติการ เลือกใชใบตําแหนงที่ 3 นับจาก
ยอด ซ่ึงเปนใบที่ขยายขนาดเต็มที่แลวของลําหนาที่เจริญจนสุดลําและกําลังมีชอดอก (ดวงพร, 
2545) วัดเมื่อวนัที่ 23-24 เมษายน 2547  

 
2.1  สภาพอากาศในรอบวนั 

  
       ขอมูลสภาพอากาศในรอบวัน บันทกึโดยการติดตัง้อุปกรณวดัสภาพอากาศทั้งดาน 

ในและดานนอกโรงเรือนที่ใชทดลอง ไดแก หวัวัดความเขมแสง (photosynthetic photon flux, PPF) 
ตอเขากับเครื่องบันทึกขอมูล (data logger รุน Watchdog 450 ของบริษัท Spectrum ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ซ่ึงมีหัววัดและบันทึกคาอณุหภูมิและความชื้นสัมพัทธของอากาศได เครื่องบันทึก
ขอมูลจะบันทกึภายในภาชนะกันรังสีแสง (radiation shield) ตามวิธีการวัดสภาพอากาศโดยทั่วไป 
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จะใชคาอณุหภูมิอากาศและคาความชื้นสัมพัทธอากาศคํานวณคาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ 
(VPDair) ซ่ึงเปนคาที่สะทอนสภาพแหงของอากาศ  
 

2.2  อัตราแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซดและไอน้ําของใบ 
 

        การวัดอัตราสังเคราะหแสงสุทธิและการคายน้ํา ใชเครื่องเดียวกับทีว่ัดเสนตอบสนอง
ในขอ 1 ขณะวัดใหอัตราเร็วของอากาศไหลผานใบ (flow rate) ระดับต่ําเทากับ 150 μmol s-1 พื้นที่
ใบที่วัดเทากับ 2 ตารางเซนติเมตร กําหนดใหคาสัดสวนนาํไหลปากใบระหวางผิวใบบนกับผิวใบ
ลาง (stomatal ratio) เทากับ 10 เทา (ขอมูลจาก LI1600 steady state porometer)  

 
2.3 ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII (quantum yield efficiency) 
 
       Leaf chamber fluorometer สามารถวัดไดทั้งอัตราแลกเปลี่ยนแกส CO2 และไอน้าํ 

รวมทั้งสามารถตรวจจับรังสี fluorescence จากระบบรับแสง PSII ไดดวย วัดใบทั้งในสภาพมีแสง 
(คา PSIIΦ ) และสภาพมืด (คา darkΦ )  การวัด darkΦ ในชวงกลางวันจะใชหัววัดหนีบใบทิ้งไวใหอยู
ในสภาพมดืกอนอยางนอย 20 นาที เพื่อให quinone acceptors ของ PSII เปดเต็มที่ (quinone 
acceptors อยูในสภาพ fully oxidized state) เครื่องจะดาํเนินขั้นตอนอัตโนมัติโดยเริ่มใหความเขม
แสงต่ํา และตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่แผจาก RCII เปนคา F0 จากนั้นเครื่องจะใหความ
เขมแสงสูงมากเพื่อให quinone acceptors รับอิเลคตรอนเต็มที่จนอยูในสภาพปดหมด (quinone อยู
ในสภาพ fully reduced state) รังสีฟลูออเรสเซนสที่สงออกมาจาก RCII จะมีคาสูงสุด คือคา Fm 
คํานวณคา darkΦ  =  (Fm- F0)/ Fm (สมการที่ 8) หลังจากนั้นจะปรบัตั้งอุปกรณใหแสงเพื่อใหแสง
ภายในกลองบรรจุใบเทากับแสงภายนอกที่ใบไดรับขณะนั้นเพื่อเปนการวัดประสิทธภิาพการใช
แสงจริงของระบบ PS II ( PSIIΦ ) โดยเครื่องจะตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสขณะทีใ่บไดรับแสงเทา
ภายนอก ไดคา Fs (steady state fluorescence) หลังจากจากนั้นเครื่องจะใหความเขมแสงสูงมาก และ
ตรวจจับรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่ปลอยออกมา เปนคา Fm’ คาที่ไดใชคํานวณ PSIIΦ  = (Fm’ - Fs)/ 
Fm’ (สมการที่ 9) รวมทั้งอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอน ETR = PSIIΦ x f x I x eaflα (สมการที่ 

10)  
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3.  การเปล่ียนแปลงของคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบที่สะทอน
การเปล่ียนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน 
  

โดยทั่วไปการวัดปริมาณกรดรวมในใบสามารถทําไดโดยวิธีการสกดักรดและสะเทนิดวย
ดาง (ไตเตรท) อยางไรก็ดี การวัดติดตามการเปลี่ยนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวันดวย
วิธีการไตเตรทใชเวลานาน ซ่ึงทําใหไมสามารถเก็บขอมูลไดตอเนื่องและทันเวลา จึงใชวิธีการวัดคา 
pH ของสารละลายที่คั้นจากใบแทนการวัดปริมาณกรดรวม โดยมกีารศึกษาความสัมพันธระหวาง
ปริมาณกรดรวมในใบกับคา pH ของสารละลายที่คั้นจากใบอีกชุดหนึ่งเพื่อยืนยันวาการลดลงของคา 
pH ของสารละลายที่คั้นจากใบนั้นเปนผลจากการเพิ่มขึน้ของปริมาณกรดในใบในชวงกลางคืน 
(วิธีการตามขอ 3.1) ในที่นีจ้งึวัดการเปลีย่นแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวนัโดยการวัดคา 
pH รวมทั้งวัดความเขมขนตวัถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นจากใบเพื่อสะทอนการสราง/สลาย
ของสารในใบ นอกจากนี้ยังวัดอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนของ PSII เพื่อสะทอนระดับการทํางาน
ของระบบรับแสงในเฟสทีม่ีแสงควบคูไปดวย วัดเมื่อวนัที่ 7-8 กุมภาพันธ 2548 โดยวัดใบตําแหนง
ใบที่ 1, 2, 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนาที่มีชอดอกที่เจริญจนสุดลํา (วิธีการตามลําดับในขอ 3.2-
3.3)  

 
3.1  ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) และคา pHของ

สารละลายที่คั้นจากใบ 
 

        ตัดตัวอยางใบตําแหนงที่ 3 และ 4 นับจากยอดของลําหนา แบงสวนหนึ่งใสใน 
หลอดพลาสติก ทําใหเซลลของใบแตกโดยการแชไนโตรเจนเหลว แลวบดคั้นดวยการกลิ้งหลอด
ตัวอยางผานลกูกลิ้งเพื่อใหไดสารละลายของเซลลออกมา (สารละลายที่ไดเปนสารละลายในสวน 
apoplast และ symplast) สารละลายของเซลลที่ไดจะใชวดัคา pH ดวยเครื่อง Cardy Twin pH Meter 
ของบริษัท Spectrum Technologies ประเทศสหรัฐอเมริกา ตรวจเทยีบดวยสารละลาย pH มาตรฐาน 
คือ pH 4 และ 7 ตัวอยางใบอกีสวนหนึ่งจะใชวัดปริมาณกรดรวม โดยมีวิธีการดังนี ้
 

       3.1.1 เตรียมสารละลายมาตรฐาน NaOH 0.01 M  
 
       3.1.2 ช่ังมวลสดของตัวอยางใบดวยเครื่องชั่งที่ละเอียด (ทศนิยม 4 ตําแหนงของกรัม) 
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จากนั้นตัดตวัอยางใบพืชเปนชิ้นเล็กๆ เทใสบีกเกอรที่มีน้ําเดือด (deionized water) 150 มล. ตมเปน
เวลา 20 นาที แลวกรอง (กระดาษกรองของ Whatman เบอร 42) จะไดสารสกัดจากใบครั้งแรก (first 
extract) 

 
       3.1.3 เติม deionized water 50 มล.ลงในบีกเกอรทีใ่สตัวอยาง ตมใหเดือดอกี 15 นาที 

จะไดสารสกัดครั้งที่ 2 (second extract)  
 
       3.1.4 นําสารสกัดครั้งแรกและสารสกัดครั้งที่ 2 รวมกนั แลวปรับปรมิาตรเปน 100 มล.

วางใหสารสกัดเย็นลง แลวปเปตตสารสกัดครั้งละ 20 มล.ทําซ้ํา 5 คร้ัง ไตเตรทดวยสารละลาย
มาตรฐาน NaOH 0.01 M โดยใช Phenolphthalein เปน indicator (เปล่ียนจากใสเปนสีชมพู) ใช
คาเฉลี่ยของปริมาตรของสารละลายมาตรฐานที่ใชในการไตเตรททั้ง 5 ซํ้า  

 
       3.1.5 คํานวณปริมาณกรดรวม โดยกําหนดให มวลสดของตัวอยางใบกอนไตเตรท

เทากับ A กรัม คาเฉลี่ยของปริมาตรสารละลายมาตรฐาน NaOH ที่ใชในการไทเทรต เทากับ B มล. 
และความเขมขนสารละลายมาตรฐาน NaOH เทากับ 10-2 M ปริมาณของ NaOH ที่ใชสะเทินเทากบั  
B×10-2×10-3 = B×10-5 โมลตอสารสกัด 20 มล. ปริมาณกรดที่ถูกสะเทนิในตวัอยางใบ 1 กรัม จึงมี
ปริมาณ เทากบั (B×10-5)×100/20A = (5×B×10-5)/A โมลตอกรัม 
 

3.2 อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ETR) ในรอบวัน 
 

      อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนเปนคาที่ไดจากขั้นตอนของการวัดประสิทธิภาพการ 
ใชแสงของ PSII ในสภาพมแีสง ( PSIIΦ ) ซ่ึงครั้งนี้ใชเครื่องมือ pulse amplitude modulation 
fluorometer รุน  Mini-PAM (บริษัท Heinz Waltz GmbH ประเทศเยอรมัน) ซ่ึงใชหลักการเดยีวกับ 
Leaf chamber fluorometer ของเครื่อง LI6400 ในขอ 2.3 คือใหความเขมแสงต่ําในตอนแรกและ
ตรวจวดัรังสีฟลูออเรสเซนสต่ําสุดที่เกิดขึ้น(F0, F0’) จากนัน้จึงใหความเขมแสงสูงเพื่อให quinone 
acceptors รับอิเลคตรอนเต็มที่ แลวตรวจวัดรังสีฟลูออเรสเซนสสูงสุดที่เกิดขึน้ (Fm, Fm’) การวัดใบ
ในสภาพมดืทาํไดโดยใชคลิปหนีบใบเปนเวลาอยางนอย 20 นาที จะไดคาประสิทธิภาพการใชแสง
สูงสุด (maximum quantum yield, darkΦ  ) หลังจากนั้นจึงวัดประสิทธิภาพการใชแสงจริงของระบบ 
PS II ( PSIIΦ ) คํานวณคา darkΦ  และ PSIIΦ  ตามสมการที่ 8 และ 9 และใชคา PSIIΦ  คํานวณอัตรา

การเคลื่อนยายอิเลคตรอนตามสมการที่ 10 วัดใบลําดับที่ 1-4 ทุกๆรอบ รอบละ 1 ชั่วโมง ในหนึ่ง
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รอบจะวดัใบจาํนวน 2 ชุด ชุดแรกคือ ชุดใบที่ใชวัดติดตามคาประสิทธิภาพการใชแสงและอัตรา
เคลื่อนยายอิเลคตรอนตอเนื่องทุกๆชั่วโมง และอีกชุดหนึง่คือ ใบที่เปล่ียนใหมทกุชั่วโมง เรียกวาชุด
ใบตัด โดยเก็บตัวอยางชดุใบตัดวัดคา pH และความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) ในหองปฏิบัติการ 

 
 3.3  คา pH ความเขมขนตวัถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นไดจากใบในรอบ 24 ชั่วโมง 

 
         หลังจากการวัดประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในขอ 3.2 ตัวยางของชุดใบตัดจะ
ถูกตัดใสในหลอดพลาสติก ทําใหเซลลของใบแตกโดยการแชไนโตรเจนเหลว แลวบดคั้นดวยการ
กล้ิงหลอดตัวอยางผานลูกกล้ิงเพื่อใหไดสารละลายของเซลลออกมา สารละลายที่ไดจะใชวัดคา pH 
(เครื่องมือชุดเดียวกันกับขอ 3.1) และสารละลายอีกสวนหนึ่งจะถูกนํามาวัดความเขมขนของตัวถูก
ละลาย ดวยเครื่องออสโมมิเตอร (Osmometer รุน Vapro 5220 ของบริษทั WESCOR ประเทศ
สหรัฐอเมริกา) ทําเสนตรวจเทียบ (calibration curve) ดวยสารละลายโซเดียมคลอไรดความเขมขน
มาตรฐาน 100, 290 และ 1000 mmol kg-1 โดยดดูสารละลายตัวอยางดวยไมโครปเปตตขนาด 10 
ไมโครลิตร และหยดลงบนแผนกระดาษกรองทรงกลมที่วางในชองทีรั่บตัวอยาง เครื่องอานใหคา
ความเขมขนของตัวถูกละลายทั้งหมด (Cs) ของตัวอยางโดยตรง มีหนวยเปน mmol kg-1   

 
 
 



 

ผลและวิจารณ 

 
1.  การตอบสนองตอแสงและความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 

 
1.1 เสนตอบสนองตอแสง 

 
        การวัดเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดับที1่-4 ของลําหนา (ลําที่อายุนอย
ที่สุด) ซ่ึงออกดอกจนสุดลํา โดยวดัในชวงเฟสที่ 2 ซ่ึงเริ่มมีแสงแดด ใบมีคานําไหลปากใบสูงและมี
การตรึง CO2 จากภายนอก ภาพที่ 2a แสดงไดวา อัตราสังเคราะหแสงสุทธิเพิ่มขึ้นตามความเขมแสง
ในชวงตน และมีคาสูงสุดและคงที่ประมาณ 6-7 μmolCO2 mol-1 ที่ความเขมแสงประมาณ 500 
μmolPPF  m-2 s-1 ภาพที่ 2b แสดงคานําไหลปากใบ (gs) ซ่ึงมีคาสูงสุดอยูในระดบัต่ําเพยีง 30-40 
mmolH2O m-2 s-1 ซ่ึงเปนคาทีต่่ํากวาในพืช C3  ในสภาพเดียวกันอยางมาก คานําไหลปากใบเพิ่มขึน้
อยางรวดเรว็ตามความเขมแสงในชวง 0-100 μmolPPF  m-2 s-1 และเพิม่ถึงระดับสูงสุดที่ความเขม
แสงในชวง 300-500 μmolPPF m-2 s-1 ดังนัน้ความเขมแสงที่ต่ํากวา 300 μmolPPFm-2 s-1 จะเปน
ปจจัยจํากัดคานําไหลปากใบ ในขณะที่คานาํไหลปากใบจะจํากดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิดังแสดง
ในภาพที่ 2c คานําไหลปากใบควบคุมอัตราสังเคราะหแสงสุทธิในชวงที่คานําไหลปากใบต่ํากวา 20 
mmolH2O  m-2 s-1 หลังจากนัน้ชองเปดของปากใบจะใหญพอให CO2 แพรเขาไดอยางไมจํากัด 
ในชวงนี้อัตราสังเคราะหแสงสุทธิจะถูกจํากัดดวยอัตราของกิจกรรมของเอนไซมที่ตรึง CO2 
(enzymic limitation) ใบลําดับที่ 4 มีคานําไหลปากใบที่มรีะดับสูงกวาใบอื่น จึงเปนปจจัยหนึ่งที่ทํา
ใหอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบนี้มีคาสูงตามไปดวย 
 

       ภาพที่ 2d แสดงประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง ( PSIIΦ ) และ 
ภาพที่ 2e แสดงอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ETR) ที่เปล่ียนแปลงตามความเขมแสง ผลที่ไดแสดง
วา ที่ความเขมแสงประมาณศูนย เมื่อไมมอิีเลคตรอนอยูในระบบ คือ RCII อยูในสภาพ oxidized 
เต็มที่ PSIIΦ  มีคาไดสูงสุดเทากับ 0.7 กลาวคือในสภาพนี้ ประมาณ 70% ของแสงที่ใบดูดกลืนจะ
ถูกใชในกระบวนการผลิตอิเลคตรอนที่ P680 เพื่อใชในกระบวนการสังเคราะหแสง 
(photochemistry) เมื่อใบไดรับความเขมแสงเพิ่มขึ้น แสงที่ถูกสงไปที่ RCII ทําใหมีการปลดปลอย
อิเลคตรอนเพิ่มขึ้น สัดสวนของ quinone A ที่ถูก reduced {QA

-/QA+QA
-} เกิดเพิ่มขึ้น ทําใหสัดสวน

ของแสงที่ใชในกระบวนการ photochemistry กลับมีคาลดลงอยางรวดเร็วในชวงความเขมแสง
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ระหวาง 0-500 μmolPPF m-2 s-1 หลังจากนัน้คา PSIIΦ  จะเริ่มวิ่งเขาสูคาต่ําคงที่ ในจังหวะเดยีวกับที่
คา ETR อ่ิมตัว ดังนั้นชวงความเขมแสงระหวาง 0-500 μmolPPF  m-2 s-1 เปนปจจยัจํากัดการสงถาย
อิเลคตรอน ในการศึกษานี้ พบวา ใบลําดบัที่ 1 มีคา ETR สูงกวาใบอืน่ชัดเจน เนื่องจากใบที่ 1 มีคา
 PSIIΦ  สูงกวาใบอื่น ซ่ึงหมายความวาใบที่ 1 สามารถใชแสงที่ใบดูดกลืนในการเคลื่อนยาย
อิเลคตรอนไดในสัดสวนสูงกวาใบอืน่ คือมีอัตราของกระบวนการ photochemistry สูงกวา 

 
       อัตราสังเคราะหแสงสทุธิแสดงความสัมพันธเชิงเสนตรงกับอัตราเคลื่อนยายอิเลค- 

ตรอนของใบกลวยไม (dA/dETR, molCO2 molE-1) (ภาพที่ 2f) จึงเปนอัตราตรึง CO2 ตอหนวย
อิเลคตรอนไดแสดงไวในตารางที่ 1 ใบทั้ง 4 ลําดับมีคาความชันของเสนตรงเฉลี่ยอยูในชวง 0.167-
0.185 molCO2 molE-1คาจุดตัดแกน A หรือ intercept เปนคาที่สะทอนอัตราหายใจคือ คายิ่งติดลบ
มากแสดงวาใบมีอัตราหายใจสูง พบวาใบลําดับที่ 1 มีคาความชันและ intercept ต่ําสุด ดังนั้นแมวา
คา PSIIΦ  และ ETR ของใบที่ 1 จะสูงสุด แตก็มีอัตราหายใจสูงสุดดวย ทําใหอัตราสังเคราะหแสง
ตอหนวยอิเลคตรอนต่ํากวาใบอื่น 
 

        เปรียบเทยีบลําดับใบ 
 
อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) คํานวณจากการเขารูปฟงกช่ันของเสน 

ตอบสนองตอแสง เปนคาบอกถึงความสามารถในการสรางอาหารของใบทั้ง 4 ลําดับ แสดงคาใน
ภาพที่ 3a โดยมีคาเฉลี่ยอยูในชวง 6-7 μmolCO2 m

-2 s-1 ซ่ึงถือวามีคาต่ํามากเมื่อเทียบกับพืช C3 เชน 
มะละกอ (คัทลียา, 2547) พริกขี้หนู (สุทิน, 2547) และคะนา (สุภาพร, 2547) ซ่ึงมีคาในชวง 20-37 
μmolCO2 m

-2 s-1 
  

ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ยของคาประสิทธิภาพการใชแสง (α)   เทากับ  
0.042 molCO2 molPPF-1 (ภาพที่ 3b) คา α ของใบที่ 2 มีคาเฉลี่ยสูงสุดถึง 0.049 และมคีาลดลงในใบ
ที่ 3 และ 4 แสดงวาใบที่ 2 เปนใบที่มีประสิทธิภาพการใชแสงสูงที่สุด คาที่ไดมีคาต่ํากวาที่พบใน
พืช C3 ที่วัดภายใตสภาพบรรกาศปกติ (21 % O2) ที่มีคา 0.053 (Singsaas et al., 2001) ในมะละกอมี
คา 0.053-0.056 molCO2 molPPF-1 (คัทลียา, 2547) พริกขีห้นูมีคา 0.045-0.060 molCO2 molPPF-1  

(สุทิน, 2547) และคะนามีคา 0.049-0.059 molCO2 molPPF-1  (สุภาพร, 2547)   จากคา α  ที่ได 
(คาเฉลี่ย 0.041-0.049 molCO2 molPPF-1) แสดงวาใบกลวยไมใชความเขมแสงประมาณ 20-24 โมล 
ในการตรึง CO2 1 โมล และจากสวนกลับของคาความชันที่ไดจากภาพที่ 2f แสดงวาใช 6
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โมลอิเลคตรอน ในการตรึง CO2 1 โมล ขณะทีใ่นสภาพบรรยากาศปกติ พืช C3 จะใชอิเลคตรอน 
ประมาณ 10-12 โมลตอการตรึง CO2 1 โมล และพืช C4 จะใชอิเลคตรอนต่ํากวา คือประมาณ 4-6 
โมลในการตรึง CO2 1 โมล ทั้งนี้เนื่องจากพืช C3 ใชเอนไซม RuBisCO ซ่ึงมี oxygenase subunit ที่
สามารถตรึง O2 เขาสูกระบวนการ photorespiration ได ทําให ATP และ NADPH สวนหนึ่งที่ได
จากการสงถายอิเลคตรอนใน light reaction  ถูกแบงไปใชในกระบวนการ photorespiration ในขณะ
ที่พืช C4 ไมเกดิกระบวนการ photorespiration (Singsaas et al., 2001; Krall and Edwards, 1992) 
จากคาที่ไดแสดงใหเห็นวาใบกลวยไมเกิดกระบวนการ photorespiration นอยกวาในพืช C3 

 
ใบกลวยไมมีคาเฉลี่ยของอัตราหายใจในทีม่ืด (Rd) ไมเกิน 1.0 μmolCO2 m

-2 s-1  
(ภาพที่ 3c) พบวาใบตําแหนงที่ 1 มีคา Rd สูงสุด แสดงใหเห็นวา ใบที่ 1 ยังคงตองการพลังงานสูงใน
การสรางสวนประกอบตางๆที่จําเปนสําหรบัการเติบโตมากกวาใบอื่น แมวาคา Pm ของใบที่ 1 จะมี
คามากแตอัตราหายใจก็สูงมากดวยเชนกัน คา Rd มีคาลดลงในใบที่ 2 , 3 และมีคาเพิ่มขึ้นในใบที่ 4 
ชี้ใหเห็นวาใบที่ 4 มีแนวโนมเปนใบทีแ่ก คือมีอัตราหายใจเพิ่มขึ้นเพื่อซอมแซมสวนตางๆของเซลล 
เมื่อเทียบคา Rd ของใบกลวยไมกับพืชอ่ืนเชน ใบมะละกอ (คัทลียา, 2547) พริกขี้หนู (สุทิน, 2547) 
และคะนา (สุภาพร, 2547) ซ่ึงมีคา Rd ประมาณ 1-3 μmolCO2 m

-2 s-1 ช้ีใหเห็นวาใบกลวยไมมีอัตรา
หายใจที่ต่ํากวา 
 
  คา θ หรือคาควบคุมความโคงของเสนกราฟ (curvature factor) (ภาพที่ 3d) เปน
คาที่แสดงถึงความเร็วในการเปลี่ยนระยะทีค่วามเขมแสงเปนปจจยัจํากดักระบวนการสังเคราะห
แสงเขาสูระยะที่ความเขมแสงไมไดเปนปจจัยจํากัด โดยแสดงเปนสัดสวนของคานําไหล CO2 ผาน
เมสโซฟลล (gm) ตอผลรวมของคานําไหล CO2 ผานเมสโซฟลล (gm) กับคานําไหลของกระบวนการ
แพรของ CO2 ในบรรยากาศถึงคลอโรพลาสต (gd) (เมื่อ θ = gm/ gm+ gd) คา θ ที่เขาใกลศูนย แสดง
ถึงคานําไหล CO2 ผานเมสโซฟลลมีคาต่ํา หรือหมายถึงคานําไหลของกระบวนการตรึง CO2 ต่ํา 
และคา θ ที่เขาใกล 1 แสดงถงึคานําไหลของกระบวนการแพรของ CO2 ในบรรยากาศถึงคลอโรพลา
สตมีคาต่ํา คา θ  ของใบทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ยประมาณ 0.77-0.85 ซ่ึงมีคาเขาใกล 1 แสดงวาอัตรา
แพรเขาของ CO2 เขาใบเปนตัวจํากดัมากกวาถูกจํากดัดวยกระบวนการตรึง CO2 

 
จุดชดเชยแสง (Ic) เปนคาความเขมแสงต่ําสุดที่ทําใหคาอัตราสังเคราะหแสงรวม 

เทากับอัตราหายใจ กลาวคือเปนระดับความเขมแสงขณะที่ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสทุธิเปนศูนย 
(ภาพที่ 3e) ใบกลวยไมมีคา Ic เฉลี่ยอยูในชวง 7-22 μmolPPF m-2 s-1 ซ่ึงเปนคาที่คอนขางต่ํา แสดงวา
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ใบกลวยไมตองการแสงไมมากที่ทําใหมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิเปนบวกได ใบที่ 1 มีคา Ic สูงกวา
ใบอื่น แสดงวายังมีการหายใจสูง จึงทําใหมีความตองการแสงสูงกวาเพื่อใหมีอัตราสังเคราะหแสง
รวมมีระดับเทากับอัตราหายใจ 
 
  คาความเขมแสงอิ่มตัว (Is) เปนคาความเขมแสงที่ทําใหเกิดอัตราสังเคราะหแสง
สุทธิสูงสุดและคงที่ (ภาพที่ 3f) ใบกลวยไมมีคาเฉลี่ยอยูในชวง 224-348 μmolPPF m-2 s-1 ความเขม
แสงที่ต่ํากวาชวงดังกลาวจะเปนปจจยัจํากดัอัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบกลวยไม คา Is ของใบ
กลวยไมแสดงวากลวยไมไมตองการความเขมแสงสูงมาก หรือหมายถึงใบสามารถใชความเขมแสง
ต่ําไดมีประสิทธิภาพสูง พบวาคา Is มีแนวโนมเพิ่มขึ้นจากใบที่ 1-4 แสดงวาใบลําดับหลังตองใช
ความเขมแสงสูงขึ้นเพื่อใหมอัีตราสังเคราะหรวมสูงตามไปดวย 

 
คาเฉลี่ยของพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงทีไ่ดของใบลําดบัที่ 1-4 ได 

รวมแสดงในตารางที่ 1 แมวาคาที่ไดแตละคาไมแตกตางกนัระหวางลําดบัใบ แตสามารถบอกถึง
ลําดับการพัฒนาการของใบได คือ ใบที่ 1 เปนใบที่มีพัฒนาการนอยสุดโดยดูไดจากอตัราหายใจ 
(Rd) และคาจุดชดเชยแสง (Ic) ที่มีคาสูงที่สุด การที่อัตราสังเคราะหแสงรวมสูงสุด (Pm) ของใบที่ 1 มี
คาสูงเนื่องจาก ΦPSII และ ETR มีคาสูง แตเนื่องจากมีคา Rd ที่สูงดวยจึงเปนผลใหสัดสวน dA/dETR 
ต่ําที่สุดสรุปไดวาใบกลวยไมมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิต่ํา มีอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนต่ํารวมกบั
คานําไหลปากใบระดับต่ํามาก และอัตราหายใจต่ําเมื่อเทยีบกับพืช C3  
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ภาพที่ 2  เสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดบัที่ 1-4 จากยอดของลําหนา  

 ความสัมพันธระหวางคาความเขมแสง กับ (a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b)  
 คานําไหลปากใบ (c) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับคานําไหลปากใบ  
 (d) ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในสภาพมีแสง (e) อัตราเคลื่อนยาย   
 อิเลคตรอน และ (f) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (เสน 
 ตั้งคือคา standard error) 
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ภาพที่ 3  คาเฉลี่ยพารามิเตอรของเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของ 
 ลําหนา (จํานวน 3 ซํ้า ± standard deviation) เมื่อ (a) คืออัตราสังเคราะหแสงรวม
สูงสุด (b) คือประสิทธิภาพการใชแสง (c) Rd คืออัตราหายใจในที่มดื (d) คือคา
ควบคุมความโคงของเสนกราฟ (e) คือจุดชดเชยแสง และ (f) คือคาความเขมแสง
อ่ิมตัว (เสนตั้งคือคา standard error) 
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ตารางที่ 1  คาเฉลี่ยพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสงของใบกลวยไมของลําหนา ตําแหนง 
   ใบที่ 1-4 ของลําหนา 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   
 

คาเฉลี่ยในแนวนอนของทุกพารามิเตอรที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง ไมแตกตางทางสถิติ ที่
ระดับความเชือ่มั่น 95 % โดยวิธี DMRT (ns = ไมแตกตางทางสถิติ) 
 

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 
ประสิทธิภาพการใชแสงของ  PSII ขณะทีใ่บไดรับความเขมแสง 500 μmolPPF m-2 s-1 

(mmolE mmolPPF-1), ETR500 คือ electron transport rate ขณะทีใ่บไดรับความเขมแสง 500 
μmolPPF m-2 s-1 (μmolE  m-2 s-1) , dA/dETR (molCO2 molE-1) และ intercept  (μmolCO2 
m-2 s-1) คือคาความชันและจดุตัดแกน Y ที่ไดจากความสมัพันธระหวางอัตราสังเคราะห
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แสงสุทธิกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (ภาพที่ 2f) และ dPPF/dA (molPPF molCO2
-1) ได

จากสวนกลับของคา α  ที่ไดจากเสนตอบสนองตอแสง 
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1.2  เสนตอบสนองตอความเขมขนของคารบอนไดออกไซด 
 

        เมื่อกําหนดใหใบพืชไดรับปจจัยอ่ืนที่เกี่ยวของกับการสังเคราะหแสงในระดับคงที่ 
แตปรับระดับความเขมขนของ CO2 ที่ใบพชืไดรับใหผันแปรเริ่มตนตั้งแต 400 และคอยๆลดลง
จนถึง 0 μmolCO2 mol-1 ผลที่ไดแสดงในภาพที่ 4a ใบมีอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (A) ลดลงตาม
ความเขมขนของ CO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ที่ลดลง ภาพที่ 4b แสดงคานําไหลปากใบที่ตอบสนอง
แตกตางกันตอคา Ci ใบที่ 1 และ 2 มีคานําไหลปากใบที่เพิม่ขึ้นเมื่อคา Ci ต่ํากวา 75 μmolCO2 mol-1

 

ซ่ึงเปนไปตามพืชปกติที่ปากใบเปดกวางขึน้เมื่อ Ci ลดต่ําลงเพื่อให CO2 เขาสูใบไดมากขึ้น ในขณะ
ที่ใบที่ 3 และ 4 คานําไหลมคีาคงที่ไมแปรผันตามคา Ci  

 
       เมื่อเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศภายในกลองบรรจุใบ (Ca) จนถึง 800  

μmolCO2 mol-1
 พบวา อัตราสังเคราะหแสงสุทธิของใบเพิ่มขึ้นเกือบเปนเสนตรงกับคา Ci (ภาพที่ 

4c) แสดงใหเห็นวาการเพิ่มความเขมขน CO2 ในอากาศใหกับใบกลวยไมจะเปนการเพิ่ม
ประสิทธิภาพในการตรึง CO2  ของเอนไซม RubisCO เนื่องจากเปนการสรางความแตกตางระหวาง
ความเขมขน CO2 ในบรรยากาศกับคาความเขมขนCO2 ภายในชองวางใบ (Ci) ใหมากขึ้น และเปน
การยืนยันวา CO2 ในอากาศมีความเขมขนต่ําจนเปนปจจยัจํากดัอัตราสังเคราะหแสงของใบพืช 
 

       จากความสัมพันธเชิงเสนตรงระหวาง A กับคา Ci ในภาพที่ 4a คา จะไดคา Ci ที่ 
ตรงกับ A = 0 ซ่ึงเรียกวา จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด (Γ) (ภาพที่ 5a) คาที่ต่ําทําใหเกิดความ
แตกตางของความเขมขนของ CO2 ระหวางในบรรยากาศกับในคลอโรพลาสต จึงทําใหอัตราแพร
ของ CO2 เขาใบเร็วขึ้น สวนคาที่สูงมักหมายถึงใบมีพัฒนาการยังไมเตม็ที่และมีอัตราหายใจสูง หรือ
กรณีที่ใบไดรับความเสียหายหรือบาดเจ็บ ซ่ึงทําใหอัตราหายใจสูงขึ้นและ/หรืออัตราสังเคราะหแสง
ลดลง ใบกลวยไมมีคา Γ เฉล่ียอยูในชวง 28-67 μmolCO2 mol-1

  ซ่ึงเปนคาแปรผันอยูในชวงพืช C3 
(ประมาณ 35-100 μmolCO2 mol-1) กับพืช C4 ซ่ึงมีคาเขาใกลศูนย (หรือประมาณ 0-5 μmolCO2 
mol-1) (Hew and Yong, 2004; Buchanan et al., 2000)  พบวาใบที่ 1 เปนใบที่มีคา Γ สูงสุดแสดงให
เห็นวา ใบที่ 1 มีอัตราหายใจสูงสุด และมีพฒันาการดานตรึง CO2 นอยทีสุ่ด ผลที่ไดนี้ตรงกับขอมูล
ของเสนตอบสนองตอแสงที่แสดงวาใบนีม้ีคา Rd และ Ic สูงกวาใบอื่น 
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คานําไหลเมสโซฟลลหรือประสิทธิภาพกระบวนการ carboxylation (carboxylation efficiency, gm) 
เปนคาความชนัของความสัมพันธ A กับ Ci เปนคานําไหลของ CO2 ตั้งแตผนังเซลลเมสโซฟลลเขา
ไปจนถึงสโตรมาของคลอโรพลาสตซ่ึงเปนจุดเกิดปฏิกิริยา carboxylation ในการเปลีย่น CO2 เปน
สารประกอบ 3-Phosphoglycerate (3-PGA) โดย RuBisCO ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับมีคาเฉลี่ย gm

 อยู
ในชวง 36-55 mmolCO2 m

-2 s-1 เปนคาต่ํากวาของใบมะละกอ (คัทลียา, 2547) และพรกิขี้หนู (สุทนิ, 
2547) ซ่ึงมีคาสูงกวา 100 mmolCO2 m

-2 s-1 พบวาใบที่ 1 มีคา gm ต่ําที่สุดและใบที่ 2 มคีา gm
  สูงที่สุด 

(ภาพที่ 5b) แสดงวาใบที่ 2 มีอัตราของปฏิกิริยา carboxylation สูงสุด  
 
       ภาพที่ 5c แสดงความสมัพันธระหวางคา Γ และ gm

  สําหรับพืช C3 เชน มะมวง  
(สุนทรีและคณะ, 2543) แตงกวา (ธาดา, 2547) และมะละกอ (คัทลียา, 2547) แสดงผลวา คา gm  
ที่สูงขึ้นสงผลใหคา Γ  ลดต่ําลง ความสัมพันธ Γ และ gm ของใบกลวยไมมีลักษณะแตกตางนาสนใจ
คือ มีการกระจายตวัเปน 2 กลุม ไดแก กลุมที่คา Γ แปรผกผันกับ gm

  และ ซ่ึงกลุมนีเ้ปน
ความสัมพันธเหมือนที่พบในพืช C3 แตอีกกลุมหนึ่งเปนคา Γ ที่ต่ําขณะที่ gm

   ต่ําดวย (สัญลักษณใน
เสนประ)  ช้ีใหเห็นวาขณะที่วัดคานีก้ระบวนการสังเคราะหแสงอยูในเฟสที่ 2 โดยที่ใบยังคงมี
กิจกรรมของเอนไซม PEP carboxylase ซ่ึงเปนกระบวนการตอเนื่องมาจากเฟสที่ 1 ทําใหคา CO2 
สวนหนึ่งมีคาต่ําเขาใกลศูนยเหมือนพืช C4 การสังเคราะหแสงในเฟสที่ 2 ของใบกลวยไมในกรณนีี้
จึงสะทอนวามกีารทํางานของทั้ง RuBisCO และ PEP carboxylase  
 

       คาเฉลี่ยของพารามิเตอรที่ไดจากการตอบสนองตอความเขมขน CO2 ที่ไดของใบ 
ลําดับที่ 1-4 ไดแสดงในตารางที่ 2 ซ่ึงสรุปไดวาการวัดการตอบสนองตอความเขมขน CO2 สามารถ
บอกพัฒนาการของลําดับใบไดอยางชัดเจนวา ใบลําดับที่ 1 มีพัฒนาการดานตรึง CO2 ต่ําสุด 
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ภาพที่ 4  ความสัมพันธระหวางคา Ci ของใบกลวยไมลําดับที่ 1-4 ของลําหนา เมื่อกําหนด 
ความเขมขน CO2 ในกลองบรรจุใบ (Ca) มีคาเทากับ 0-400 μmolCO2 mol-1 กับ    
(a) อัตราสังเคราะหแสงสุทธิ (b) คานําไหลปากใบ และ (c) ความสัมพันธ 
ระหวาง คา Ci กับอัตราสังเคราะหแสงสุทธิ เมื่อปรับเพิ่มความเขมขนCO2 ใน
กลองบรรจุใบ (Ca) ในชวง 0-800   μmolCO2 mol-1  (เสนตั้งคือคา standard error)  
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ภาพที่ 5 (a) จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด และ (b) คานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไม 
ลําดับที่ 1-4 ของลําหนา และ (c) ความสัมพันธระหวางจดุชดเชย
คารบอนไดออกไซดและคานําไหลเมสโซฟลลของใบกลวยไมลําดับที ่1-4 ของลํา
หนา จํานวนรวม 12 ใบ (d) ความสัมพันธระหวางจุดชดเชย คารบอนไดออกไซด
และคานําไหลเมสโซฟลล คาในเสนประแสดงชวงที่มีการตรึง CO2 ทั้งโดย 
RuBisCO และ PEP carboxylase (เสนตั้งคือคา standard error) 
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ที่ไดจากการวดัเสนตอบสนองตอความเขมขนคารบอนไดออกไซด  
    ของใบตําแหนงที่ 1-4 ของลําหนา จํานวน 3 ลํา (จํานวน 3 ใบ ± standard deviation)  

 
ลําดับใบ จุดชดเชยคารบอนไดออกไซด 

Γ, μmolCO2 mol-1 
คานําไหลเมสโซฟลล 
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 

 
คาเฉลี่ยในแนวตั้งที่ตามดวยอักษรเหมือนกัน ไมแตกตางทางสถิติ โดยวิธี DMRT 
*   = มีคาแตกตางทางสถิติที่ระดับความเชือ่มั่น 95 % 
ns = ไมแตกตางทางสถิติ 
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2.  อัตราแลกเปลี่ยนแกสและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ของใบในรอบวัน  
 

การวัดกิจกรรมใบในรอบวนั โดยวัดตอเนื่องนาน 24 ช่ัวโมง แบงออกเปน 2 คร้ัง คร้ังที่ 1  
คือการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในใบและประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII วัดดวยเครื่อง LI6400-
40 (หัววัดชนดิ fluorometer) เมื่อวนัที่ 23-24 เมษายน 2547 ซ่ึงจะแสดงผลการทดลองไวในสวนนี้ 
และครั้งที่ 2 คือการวัดคา pH, ความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) และประสทิธิภาพการใชแสงของ PSII 
(ดวยเครื่อง pulse amplitude modulation fluorometer รุน Mini-PAM) แสดงผลไวในผลการทดลอง
ที่ 3 
 

2.1 สภาพอากาศในรอบวนั 
 

2.1.1 สภาพอากาศภายนอกและภายในเรือนทดลอง 
 

         ตนกลวยไมวางอยูในโรงเรือนทดลองขนาด 6 x 9 เมตร คลุมดวยซาแรน 
พรางแสงสีดํา ซ่ึงคลุมปดทุกดาน การคลุมโรงเรือนลักษณะดังกลาวทําใหพรางแสงไปไดถึง 77% 
คือ แสงสามารถสองผานไดเพียง 23% (ภาพที่ 6a) ซ่ึงสามารถลดอุณหภูมิและกักความชื้นไวใน
โรงเรือน จึงทําใหแรงดึงระเหยน้ําของอากาศในโรงเรือนต่ํากวาภายนอกในชวงต่ํากวา 1 kPa (ภาพ
ที่ 6b-d) 
 
           เมื่อเปรียบเทียบสภาพอากาศภายนอกและภายในโรงเรือนทั้งตอนกลางวัน
คือชวงมีแสง (คาความเขมแสง, PPF > 0) และตอนกลางคืน (PPF = 0) (ภาพที่ 7a-d) พบวา วนัที่วดั
กิจกรรมของใบ (เดือนเมษายน) เปนวนัทีม่ีสภาพอากาศภายนอกโดยทัว่ไปคอนขางรอน คาความ
เขมแสงสูงสุดเกือบถึง 2000 μmol m-2 s-1 ชวงบายมีเมฆเปนระยะ ความเขมภายนอกแสงเฉลี่ยทั้งวนั
อยูที่ประมาณ 1000 μmol m-2 s-1 ขณะทีใ่นโรงเรือนไดรับความเขมแสงสูงสุดไมเกิน 600 μmol m-2 
s-1 ความเขมแสงเฉลี่ยเพียง 240 μmol m-2 s-1 ภายนอกโรงเรือนอุณหภมูิอากาศขึ้นสูงสุดถึง 38.6 
องศาเซลเซียส และความชืน้สัมพัทธอากาศลดลงต่ําสุดถึง 34 % ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของ
อากาศสูงสุดตอนกลางวันมีระดับที่ 4.5 kPa  ซ่ึงถือวาเปนสภาพอากาศทีแ่หงรุนแรง ภายใน
โรงเรือนมีคาอุณหภูมิต่ํากวาและความชืน้สัมพัทธสูงกวาภายนอกเล็กนอย เนื่องจากภายใน
โรงเรือนมีการถายเทอากาศไดนอย จึงกักเกบ็ความชื้นไวไดนานกวา ทําใหคาแรงดึงระเหยน้ําของ
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อากาศภายในโรงเรือนต่ํากวาภายนอกเล็กนอยทั้งตอนกลางวันและกลางคืน คาเฉลี่ยและคาสูงสุด
และต่ําสุดของสภาพอากาศในรอบวันแสดงในตารางที่ 3 
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ภาพที่ 6   ความสัมพันธระหวางสภาพอากาศในและนอกเรือนทดลอง   (a) ความเขมแสง  

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

 นอกเรือนทดลอง (a) ความเขมแสง (b) อุณหภูมิอากาศ (c) ความชื้นสัมพัทธ  
 อากาศ และ (d) แรงดึงระเหยน้ําของอากาศ 
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ตารางที่ 3  คาพารามิเตอรของสภาพอากาศในรอบวันของวันที่ 23 เมษายน 2547 กลางวันหมายถึง 
ชวงเวลาที่คาความเขมแสง (PFF) มากกวา 0 จํานวน 10.9 ช่ัวโมง และกลางคืนหมายถงึ
ชวงเวลาที่คาความเขมแสง (PFF) เทากับ 0 ตั้งแตดวงอาทิตยตกจนถึงกอนดวงอาทติยขึ้น
ในวนัถัดไป จาํนวน 12.6 ชัว่โมง 

 
นอกโรงเรือน   ในโรงเรือน  

พารามิเตอร กลางวัน กลางคืน กลางวัน กลางคืน 
ความเขมแสงเฉลี่ย, μmolPPF m-2 s-1 1018 0 236 0 
ความเขมแสงสูงสุด, μmolPPF m-2 s-1 1927 0 570 0 
ความเขมแสงรวม, 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 
ความชื้นสัมพทัธเฉลี่ย, % 48 77 50 79 
ความชื้นสัมพทัธสูงสุด, % 81 93 82 95 
ความชื้นสัมพทัธต่ําสุด, % 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 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

 

48

2.1.2 สภาพอากาศที่ใบไดรับ 
   

        ใบกลวยไมที่ใชวดัแบงออกเปน 2 ชุดคือ 1. ชุดใบตามจํานวน 1 ใบ ซ่ึงใช 
วัดติดตามการเปลี่ยนแปลงของพารามิเตอรตางๆ ทุกชั่วโมง และ 2. ชุดใบตัด จํานวน 23 ใบ คือใบ
ที่เปล่ียนใหมทุกรอบและใชวัดคาพารามิเตอรเชนเดียวกบัชุดใบตาม  
   

2.1.2.1 ความเขมแสงแดด  
 

            ทั้งชุดใบตามและใบตัดไดรับแสงสูงสุดไมเกิน 250 �mol m-2 s-1  
เนื่องจากอยูในเรือนทดลองที่มีรับการพรางแสง (ภาพที่ 8a) 

 
2.1.2.2  ความเขมขนคารบอนไดออกไซด 

 
ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศตอนกลางวันโดยเฉลี่ย มี 

คาประมาณ 380 μmolCO2 mol-1 และคอยๆเพิ่มสูงขึ้นในตอนกลางคนื มีคาสูงสุดถึง 475 μmolCO2 
mol-1 เนื่องจากสิ่งมีชีวิตโดยรอบมีการหายใจที่ปลดปลอยคารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 8b) 
  

2.1.2.3  อุณหภูมิใบและความชื้นสัมพัทธอากาศ 
 
อุณหภูมิใบแปรผันตามอุณหภูมิอากาศ ตอนกลางวันใบมีอุณหภูมิเกนิ 35  

เซลเซียสและเผชิญกับความชื้นสัมพัทธที่ต่ํากวา 40% หลังจากหมดแสง อุณหภูมใิบจะลดลงต่ําสุด
เหลืออยูประมาณ 25 เซลเซียส อุณหภูมใิบในรอบวันจึงแกวงไดกวางถึง 10 เซลเซียส แมแสงที่ใบ
ไดรับจะมีระดบัต่ําและอยูกบัความชื้นสัมพัทธที่เพิ่มขึ้นจนถึง 85 % (ภาพที่ 8c-d) 

 
2.1.2.4 แรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (VPDair) และแรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ  

(VPDleaf-air) 
            คาแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (VPDair) คํานวณจากผลตางระหวางแรงดนั 

ไอน้ําอิ่มตัวเทยีบกับแรงดันไอน้ําในบรรยากาศ คาที่สูงบอกถึงสภาพแหงของอากาศ ในขณะที่แรง
ดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ (VPDleaf-air) คํานวณจากผลตางระหวางคาแรงดันไอน้ําภายในใบเทยีบกับ
แรงดันไอน้ําในบรรยากาศ คา VPDleaf-air บอกถึงแรงขับเคลื่อนในการคายน้ําของใบพืช  
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คา VPDleaf-air ตอนกลางวันสูงเกิน 4 kPa ซ่ึงถือวาใบอยูในสภาพอากาศที่แหงรุนแรง จากนั้นคา 
VPDleaf-air จึงคอยๆลดลงต่ํากวา 1 kPa หลัง 0.0 น. (ภาพที่ 8e-f) 
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ภาพที่ 8  สภาพอากาศที่ใบไดรับขณะวัดอตัราแลกเปลี่ยนแกสที่ไดจากเครื่อง LI6400-40  

(หัววัดแบบ fluorometer) (a) ความเขมแสง (b) ความเขมขนคารบอนไดออกไซด
ในอากาศ (c) ความชื้นสัมพทัธอากาศภายในหวัวดัใบ (d) อุณหภูมิใบ (e) แรงดึง
ระเหยน้ําของอากาศ และ(f) แรงดึงคายน้ําจากใบสูอากาศ  แยกใบวดัออกเปน 
2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่องและใบตัดคือใบที่วดัเปลี่ยนใหมทกุรอบ 
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2.2  อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด อัตราคายน้ําและคานําไหลปากใบ 
 

2.2.1 อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด 
  

         ชวงเวลากลางวันซึ่งมีแสง พบวาใบกลวยไมมีอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ 
ต่ํากวา 0 แสดงใหเห็นวามีการปลดปลอยคารบอนไดออกไซด ออกมามากกวามีการตรึง อัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดสุทธิมีคาเปนบวกเริม่ตั้งแตเวลาประมาณ 22 น. (ภาพที่ 9b) โดยมีอัตราตรึง
สูงสุดอยูที่ประมาณ 5-9 μmolCO2 m

-2 s-1 ในชวงเวลา 3-4 น. การตรึงคารบอนไดออกไซดเกดิขึ้น
อยางตอเนื่องจนถึงประมาณ 6 น. แลวจึงมอัีตราลดลงอยางรวดเร็วจนมคีาสุทธิเปนลบหลังจากเริ่มมี
แสง  
  

          คาสัดสวนความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในใบกับอากาศ (Ci/Ca) ของ 
ตอนกลางวันมีคาเกิน 1 (ภาพที่ 9c) ซ่ึงหมายถึงความเขมขนคารบอนไดออกไซดภายในใบมีคาสูง
กวาเขมขนคารบอนไดออกไซดในอากาศ คาเฉลี่ย Ci/Ca ตอนกลางวันมีคาเทากับ 1.2 เมื่อเทียบกับ
มะละกอซึ่งเปนพืช C3 มีคาประมาณ 0.7 (คัทลียา, 2547) และในพืช C4 มีคาประมาณ 0.4-0.6 
(Jones, 1992; Zhang and Nobel, 1996) แสดงใหเห็นวาใบกลวยไมมีการหายใจสูง ขณะที่เวลา
กลางคืนมีคาเฉลี่ย Ci/Ca เทากับ 0.5 เนื่องจากใบมีการตรงึ CO2 ทําให Ci/Ca มีคาลดต่ําลงและมีคา
ใกลเคียงกับพชื C4  
  

2.2.2 คานําไหลปากใบ  
 
         คานําไหลปากใบที่มีคามากสะทอนถึงปากใบเปดกวาง คานําไหลปากใบที่เปน 

ปจจัยควบคุมการแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซดและไอน้ําผานปากใบ ใบกลวยไมมีคานํา
ไหลปากใบต่ํามากในชวงมีแสง (ใกลเคียง 0 mmolH2O m-2 s-1) และมคีานําไหลปากใบสูงขึ้นพรอม
กับมีการตรึงคารบอนไดออกไซดตอนเวลาประมาณ 22 น. คานําไหลปากใบสูงสุดมีคาในชวง 40-
70 mmolH2O m-2 s-1 เกิดระหวางเวลา 5-6 น. (ภาพที่ 9d) คานําไหลปากใบของกลวยไมถือวาเปน
คาที่ต่ํามากเมือ่เทียบพืช C3 ที่เปดปากใบและตรึงคารบอนไดออกไซดตอนกลางวัน และมีคานํา
ไหลปากใบเกนิ 50 mmolH2O m-2 s-1 ถึง 800 mmolH2O m-2 s-1 เชน สมเขียวหวาน (สุนทรีและคณะ, 
2543) , มะละกอ (คัทลียา, 2547) และพริกขี้หน ู(สุทิน, 2547)  
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2.2.3 อัตราคายน้ํา 
 
          อัตราคายน้ําของใบกลวยไมไมเปนไปตามแรงดึงคายน้ําที่สูงขึ้นในตอนกลางวนั  

คือมีอัตราคายน้ํานอยมาก (ต่ํากวา 0.10 mmolH2O m-2 s-1)  (ภาพที่ 9e) ทั้งนี้เนื่องมาจากมีคานําไหล
ปากใบต่ํา ปากใบที่ปดแคบจะจํากัดการเสยีน้ําจากใบ พบวาการเสียน้ําจากใบกลวยไมเกิดขึ้นใน
ชวงเวลากลางคืนที่ปากใบเปดมาก แมแรงดึงคายน้ําจะมคีาต่ํา (ต่ํากวา 1 kPa) อยางไรก็ดี อัตราคาย
น้ําเฉลี่ยตอนกลางคืนที่เทากบั 0.23 mmolH2O m-2 s-1 นั้นถือวาเปนอัตราที่ต่ํากวาพืช  C3 และ C4 
ทั่วไป เชน มะละกอ มีคาอัตราคายน้ําตอนกลางวันเฉลี่ยประมาณ 8 mmolH2O m-2 s-1  ดังนั้นหาก
พิจารณาสัดสวนระหวางอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้าํ (ภาพที่ 8f) จะพบวาใบ
กลวยไมมีประสิทธิภาพการใชน้ําสูงมากไดถึง 50 μmolCO2 mmolH2O

-1 และมีคาเฉลี่ยอยูที่ 16-20 
μmolCO2 mmolH2O

-1 ซ่ึงนับวาสูงกวามาก เมื่อเทียบกับพชื C3 เชน สมเขียวหวานทีม่คีาเฉลี่ย 3 
μmolCO2 mmolH2O

-1 (สุนทรี และคณะ, 2544) และมะละกอที่มีคาเฉลีย่ 2 μmolCO2 mmolH2O
-1 

(คัทลียา, 2547)   
 

          ขอมูลการวัดอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันของใบกลวยไม สามารถสรุป 
คาเฉลี่ยของแตละพารามิเตอรไดดังแสดงในตารางที่ 4 ซ่ึงแยกตามเฟสที่มีการตรึง
คารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 1-2) และเฟสที่ไมมีการตรึงคารบอนไดออกไซดจาก
ภายนอก (เฟสที่ 3) 
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ภาพที่ 9  คาที่วัดไดของใบกลวยไมสกุลหวาย พนัธุ Sonia BOM JO ในรอบวันของวนัที่  

23-24 เมษายน 2547 (a) ความเขมแสง  (b) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด  
(c)  สัดสวนของคารบอนไดออกไซดในชองวางใบกับในอากาศ (d) คานําไหล
ปากใบ (e) อัตราคายน้ํา และ (f) สัดสวนอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตรา
คายน้ํา  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตัดคือใบที่
วัดเปลี่ยนใหมทุกรอบ  
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ตารางที่ 4  คาเฉลี่ยในรอบวนัของอัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมสกุลหวายทีว่ดัดวยเครื่อง  
    LI6400-40 หัววัดชนดิ Fluorometer ในวันที่ 23-24 เมษายน 2547 

 
 ชวงเวลาวัดตวัอยางใบ 

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 = ความเขมแสงภายในหัววัดใบ , Ca = ความเขมขนคารบอนไดออกไซดในบรรยากาศ, 
VPDleaf-air = แรงดึงคายน้ํา , A = อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดสุทธิ, E = อัตราคายน้ํา, gs  = คานํา
ไหลปากใบ และ A/E = สัดสวนอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดตออัตราคายน้ํา Ci/Ca = สัดสวน
ความเขมขนของคารบอนไดออกไซดภายในใบกับบรรยากาศ  แยกใบวดัออกเปน 2 ชดุ ใบตามคือ
ใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทกุรอบการวัด 
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2.2.4 ความสัมพันธระหวางอตัราตรึงคารบอนไดออกไซดกับปจจยัควบคุม 
 

         ผลการศึกษา แสดงใหเห็นวา ใบกลวยไมเร่ิมตรึงคารบอนไดออกไซดในชวงมดื  
(เฟส 1) ไปจนถึงชวงเชากอนมีแสงแดดจดั ดังนั้นแสงไมใชตัวกระตุนหรือเปนปจจัยจํากัดการตรึง
คารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 10a) ซ่ึงตางจากพืช C3 และ C4 ทั้งนี้เนื่องจากพืช CAM ตรึง CO2ใน
เฟสที่ 1 ดวยเอนไซม PEP carboxylase ที่ทํางานไดโดยไมตองใชแสงเปนตัวกระตุน ดังนั้นอัตรา
ตรึงคารบอนไดออกไซดในชวงมืด จึงถูกควบคุมดวยคานําไหลปากใบ (ภาพที่ 10b) ซ่ึงสัมพันธกัน
เปนเชิงเสนตรงในชวงเฟสที1่-2 ในเวลาตอมาขณะที่เร่ิมมแีสง ภายในชวงเวลาสั้นนี้ แสงกระตุน
การทํางานของเอนไซม RuBisCO ขณะทีค่านําไหลปากใบยังสูงอยู ทําให CO2  ภายนอกแพรเขาใน
ใบและถูกตรึงโดยตรงตามวถีิ Calvin cycle  ในชวงนี้ เอนไซม PEP carboxylase ทํางานลดลง จวบ
กระทั่งแดดจดัขึ้นและปากใบปดแคบ จึงทาํใหคารบอนไดออกไซดจากภายนอกเขาสูใบโดยตรง
ไมไดในชวงความเขมแสงสงู เอนไซม RuBisCO เพียงอยางเดยีวที่ทําหนาที่ตรึง CO2 ที่สลายจาก
กรดมาลิกภายในใบ (เฟสที่ 3) ดังนั้นจึงกลาวไดวา คานําไหลปากใบเปนตัวควบคุมการตรึง CO2

ของเฟสที่ 1-2 
 
2.2.5 ความสัมพันธระหวางอตัราคายน้ํากับปจจัยควบคุม 
 
         คานําไหลปากใบเปนปจจัยหลักในการควบคุมการเสียน้ําของใบกลวยไมสกุลหวาย 

(ภาพที่ 9c) จะเห็นไดวา ตอนกลางวันแมวาจะมีแรงขับเคลื่อนในการคายน้ําสูง (VPDleaf-air) แตพืช
ยังคงคายน้ําในอัตราต่ํามาก (ภาพที่ 10d) เนื่องจากพืชใชกลไกการปดปากใบใหแคบเพื่อลดการเสีย
น้ําออกจากใบ ขณะที่ปากใบที่เปดกวางในชวงกลางคืน ทําใหอัตราคายน้ําสูงขึ้นแมมีแรงดึงคายน้าํ
ต่ําอยูในชวง 0.5-1.0 kPa  
 

2.2.6 ปจจัยทีก่ระทบคานําไหลปากใบ 
 
         คานําไหลปากใบตอบสนองตอระดบัความชื้นสัมพัทธอากาศอยางชัดเจนที่สุดเมื่อ

เทียบกับอณุหภูมิอากาศและแรงดึงระเหยน้ําของอากาศ (ภาพที่ 10e) โดยพบวา ที่คาความชื้น
สัมพัทธตั้งแต 70% ขึ้นไปมีผลใหคานําไหลปากใบเพิ่มสูงขึ้น คานําไหลปากใบมีคาสูงสุดขณะที่
ความชื้นสัมพทัธมีคาประมาณ 80% แสดงใหเห็นวา คาความชื้นสัมพัทธอากาศในชวง 70-80% 
เปนระดับที่ควบคุมการเปดปากใบในชวงกลางคืนที่ทําใหเกิดการตรึงคารบอนไดออกไซดของใบ 
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โดยธรรมชาติของพืช CAM ซ่ึงมีวิวัฒนาการเติบโตในที่ทีไ่ดรับน้ําอยางจํากัด ทําใหตองพัฒนา
กลไกที่ใหมีการเปดปากใบในชวงที่อากาศมีความชื้นสัมพัทธสูง และมีแรงดึงคายน้ําต่ํา เพื่อใหมี
การเสียน้ํานอยที่สุดตอหนึ่งหนวยการตรึงคารบอนไดออกไซด ทําใหพืช CAM มีประสิทธิภาพการ
ใชน้ําสูงกวาพชืที่เปดปากใบตอนกลางวัน 

 
          อัตราแลกเปลี่ยนแกสของใบกลวยไมถูกควบคุมอยางมากดวยระดับความชืน้

สัมพัทธของอากาศ ระดับวิกฤตที่มีผลตอการปดปากใบคอืที่ระดับความชื้นสัมพัทธที่ต่ํากวา 70 % 
 
 
 
 
 
 
 
 

 



 

 

57

 
 
ภาพที่ 10  ความสัมพันธระหวางอัตราแลกเปลี่ยนแกสกบัปจจัยควบคมุ โดยแบงตามเฟส 

ของการตรึง CO2 (a) อัตราตรึงคารบอนไดออกไซดกับความเขมแสง (b และ c) 
คานําไหลปากใบควบคุมอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดและอัตราคายน้ํา (d) 
อัตราคายน้ํากบัแรงดึงคายน้าํ และ (e) คาความชื้นสัมพัทธควบคุมคานําไหลปาก
ใบ 
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2.3 ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในรอบวัน 
 

ประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII ในรอบวันวัดทั้งสิ้น 2 คร้ัง คือ คร้ังที่ 1 วันที่ 23-24 
เมษายน 2547 ดวยเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนิด fluorometer และครั้งที ่2 วันที่ 9-10 กุมภาพนัธ 
2548 ดวยเครื่อง pulse amplitude modulation fluorometer รุน Mini-PAM ซ่ึงในที่นีจ้ะแสดงผลใน
สวนของครั้งที่ 1 กอนซึ่งเปนสวนที่มีขอมลูอัตราแลกเปลี่ยนแกสในรอบวันประกอบดวย (ผลการ
ทดลองที่ 2.2)  
  
 คา darkΦ  เปนดรรชนีที่แสดงถึงประสิทธิภาพการถายเทพลังงานแสงระหวางระบบรับ
แสง (Ligjht harvesting complex, LHCII) กับศูนยกลางปฏิกิริยา (reaction centers) ของระบบ 
photosystem II (RCII) กลาวคือแสดงความสมบูรณของโครงสรางของ PSII (intactness of PSII) ใบ
ที่มีสภาพปกตแิละสมบูรณจะมีคาประมาณ 0.8-0.83 หมายถึง แสงที่ใบดูดกลืน รอยละ 80-83 ถูก
นําไปใชในกระบวนการแยกอิเลคตรอน (photochemistry) คา darkΦ  ที่ต่ํากวาระดับนี้จะสะทอนถึง
การเสียรูป (configuration) ของระบบรับแสง (Rosenqvist and Kooten, 2003) ภายใตสภาพความ
เขมแสงที่ใบไดรับในรอบวนัของใบตามและใบตัด (ภาพที่ 11a ขอมูลชุดเดียวกับภาพที่ 9a) คา 

darkΦ  ของใบ (ภาพที่ 11b) มีคาลดต่ําลงในชวงที่มีความเขมแสงสูงในรอบวนัระหวางเวลา 12-16 
น. โดยมีคาตกลงต่ําสุดประมาณ 0.6 หมายความวาประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดลดลงเหลือเพียง 
60% สะทอนวาระบบรับแสงไดรับความเสยีหายแตเปนความเสียหายแบบชั่วคราว เนือ่งจากคา 

darkΦ  กลับมีคาสูงขึ้นใหมไดหลังจากเวลา 16 น.  
  
 คา PSIIΦ  เปนคาที่สะทอนประสิทธิภาพการเคลือ่นยายอเิลคตรอนผาน PSII เพื่อใชใน
กระบวนการสงัเคราะหแสง ภาพที่ 11c และ d แสดงคา PSIIΦ  และอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน 
(ETR) ในชวงกลางวัน PSIIΦ  มีคาประมาณ 0.5-0.65 แสดงวาในชวงกลางวันซึ่งมีแสงแดดจัด 
ระบบรับแสงสามารถนําพลังงานแสงไปใชในกระบวนการสังเคราะหแสงไดรอยละ 50-65 
เนื่องจากเมื่อระบบรับแสงไดรับแสงไปแลวสวนหนึ่งทาํใหเกิดการแตกตัวของน้ําและผลิต
อิเลคตรอนที่ RCII และเมื่อใบไดรับความเขมแสงสูงขึ้นโดยเฉพาะในชวงเที่ยงวัน ทาํใหมีการผลิต
และปลดปลอยอิเลคตรอนเพิ่มขึ้น สัดสวนของ quinone A (QA)  ที่ถูกรีดิวซเกิดเพิ่มขึ้น จึงทําให
สัดสวนของแสงที่ใชในกระบวนการ photochemistry มีคาลดลงดังความสัมพันธในภาพที่ 11e  
จากนั้นเมื่อเริม่เขาชวงมืด อิเลคตรอนที่ถายเทในระบบมลีดลง คา PSIIΦ  จึงสูงกลับคืนจนถงึ 0.7   
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ความสัมพันธระหวางอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับอัตราตรึงคารบอนไดออกไซด (ภาพที่ 
11f) แสดงใหเห็นวาอัตราตรงึคารบอนไดออกไซดมีคาสูงสุดเกิดขึ้นในชวงที่ไมมีแสง หรือเฟสที่ 1 
ซ่ึงคานําไหลปากใบสูง (ผลการทดลองที่ 2.2) แสดงวาใบมีการนําเขาคารบอนไดออกไซดตลอด
ชวงเวลาที่ไมมีแสงจนถึง 7 น. (เฟสที่ 2) จากนั้นเมื่อเขาสูเฟสที่ 3 คานําไหลปากใบต่าํทําใหมีการ
แพรเขาของคารบอนไดออกไซดสูใบจากภายนอกนอยลงมาก การตรึงคารบอนไดออกไซด 
(carboxylation) ในชวงเฟสที่ 3 ใน calvin cycle  จึงไมสามารถวัดไดดวยวิธีการวดัอตัราแลกเปลี่ยน
แกสระหวางใบกับอากาศภายนอกตามหลักการของเครื่องวัด LI6400 แตกระบวนการตรึง
คารบอนไดออกไซดที่เกดิขึน้ภายในคลอโรพลาสตสามารถยืนยันไดจากคา ETR ที่สูงในชวงมแีสง
วามีอัตราการเคลื่อนยายอิเลคตรอนในระบบรับแสง PSII จริง ลักษณะขอมูลเชนนีต้างจากของ
มะละกอ (คัทลียา, 2547) และพริกขี้หนู (สุทิน, 2547) ซ่ึงเปนพืช C3 ที่พบวาคา ETR มี
ความสัมพันธเชิงเสนตรงกับอัตราแลกเปลี่ยนแกสคารบอนไดออกไซด  
 
 ตารางที่ 5 ไดสรุปคาเฉลี่ยพารามิเตอรประสิทธิภาพการใชแสงของ PSII โดยแยกตามเฟส
ที่มีการตรึงคารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 1-2) และเฟสที่ไมมีการตรึง
คารบอนไดออกไซดจากภายนอก (เฟสที่ 3) 
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ภาพที่ 11  การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบกลวยไม วนัที่ 23-24 เมษายน 2547 โดย 
เครื่องวัด LI6400-40 ชนิดหวัวัด fluorometer (a) ความเขมแสงภายในหัววัดใบ 
(b) ประสิทธิภาพการใชแสงสูงสุดในกระบวนการสังเคราะหแสง (c) 
ประสิทธิภาพการใชแสงของใบในสภาพมีแสง และ (d) อัตราเคลื่อนยาย
อิเลคตรอน e) ความสัมพันธระหวางประสทิธิภาพการใชแสงใบในสภาพมีแสง
กับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน และ (f) ความสัมพันธระหวางอัตราตรึง
คารบอนไดออกไซดกับอัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอนของทั้งชุดใบตามและใบตัด
โดยแบงขอมูลตามเฟสของการตรึง CO2  แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบ
เดิมที่วดัตอเนือ่ง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 
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ตารางที่ 5  คาเฉลี่ยของประสิทธิภาพการใชแสงและอัตราตรึงคารบอนไดออกไซดในแตละเฟส  
ที่ไดจากเครื่อง LI6400-40 หัววัดชนดิ leaf chamber fluorometer แยกใบวัดออกเปน 2 
ชุด ใบตามคือใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทกุรอบ (วัดวันที่ 23-24 
เมษายน 2547) 

 

                                  ชวงเวลาวัดตวัอยางใบ 

 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. การเปล่ียนแปลงคา pH และความเขมขนตัวถูกละลายของสารละลายที่คั้นจากใบที่สะทอนการ
เปล่ียนแปลงของปริมาณกรดรวมในใบในรอบวัน 
 
 3.1 ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) และคา pH ของ
สารละลายที่คั้นจากใบ 
 

      การวัดปรมิาณกรดรวมในใบ (total titratable acidity) กับคา pH ของสารละลายที่ 
คั้นไดจากใบเปนการหาความสัมพันธการลดลงของคา pH ที่ไดจากการสารละลายที่คั้นไดจากใบ
กับปริมาณการสรางและสะสมของโปรตอน  ความสัมพันธระหวางปริมาณกรดรวมของสารละลาย
ใบ กับคา pH ของสารละลายของใบ (ภาพที่ 12) มีรูปแบบเปน polynomial กําลังสอง คือ [H+] = 
0.0742 (pH)2 – 0.7802 (pH) + 2.0835 (R2 = 0.955 d.f.= 23) ในทีน่ี้จึงเปนการยืนยันไดวาคา pH ที่
ลดต่ําลงนั้นมาจากปริมาณ H+ (mmol g-1) ที่ถูกสรางขึ้นภายในเซลลของใบ โดยชวง pH 3.5-4.5 
ปริมาณ H+  ที่เพิ่มขึ้นจะทําใหคา pH ลดลงเปนแนวเสนตรง (มีรูปสมการคือ [H+]  = -0.225 (pH) + 
1.057 คา R2 = 0.926)  พืช CAM ทุกชนดิมกีารสะสมกรดในตอนกลางคืนไวในสวนของแวคคิว- 
โอลของเซลล ซ่ึงกรดสวนใหญอยูในรูปของกรดมาลิกและกรดซิตริก กลวยไมสกุลหวาย 
(Dendrobium sp.) ที่พบอยูในประเทศไทย มีการสะสมกรดมาลิกในปรมิาณที่มากกวากรดซิตริกใน
ตอนกลางคืน (จารุวัตร, 2546)  
 

3.2 อัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน (ETR) ในรอบวัน 
 

      ใบกลวยไมทั้ง 4 ลําดับ ทั้งชุดใบตามและใบตัดไดรับความเขมแสงสูงสุดใน 
รอบวันอยูที่ประมาณ 300 μmolPPF m-2 s-1 โดยมีแสงแดดในชวง 9-18 น. อัตราเคลื่อนยาย
อิเลคตรอนในรอบวันมีคาแปรผันไปตามความเขมแสงที่ใบไดรับซึ่งสะทอนการทาํงานของระบบ
รับแสง (ภาพที่ 13a-d) รวมถึงพารามิเตอรอ่ืนๆ แสดงผลลักษณะเดยีวกนักับการวัดประสิทธิภาพ
การใชแสงในรอบวันครั้งที่ 1  
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3.3 คา pH และความเขมขนตัวถูกละลาย (Cs) ของสารละลายที่คั้นไดจากใบในรอบวนั 
 

      การเปลี่ยนแปลงคา pH และความเขมขนของตัวถูกละลายในสารละลายที่คั้นเซลล 
ใบ (Cs) ในรอบวันของใบกลวยไม (ภาพที่ 13e-f) แสดงแนวโนมที่เหมือนกันแตเปนทิศทางตรงกนั
ขาม คือ คา pH จะเริ่มลดลงอยางตอเนื่องในชวงกลางคืนตั้งแตเวลาประมาณ 20 น. เปนตนไป จาก
คา pH เร่ิมตนที่ประมาณ 5.0 จนถึงระดับต่าํสุดถึง 3.14 ที่เวลา 9 น. ในเวลากลางวันคา pH จะกลับ
สูงขึ้นตอเนื่องจนถึงระดับ 5.0-5.5 ในชวงเย็นเวลาประมาณ 18 น. ในขณะที่ คา Cs มีคาเริ่มตนจาก 
125 mmol kg-1 เมื่อเวลา 20 น. และเพิม่ขึ้นจนถึงระดับสูงสุดที่ประมาณ 350 mmol kg-1 ที่เวลา 9 น. 
หลังจากนัน้คา Cs จะลดลงอยางตอเนื่องจนมีคาต่ําสุดอยูที่ประมาณ 150 mmol kg-1 ที่เวลา 17 น. 
เห็นไดวา คา pH และคา Cs ในรอบวันมีคาสวนทางกัน  

 
      การสะสมของตัวถูกละลาย (Cs) ที่เพิ่มขึ้นจึงสัมพันธกับคา pH ของสารละลายที่ 

คั้นจากใบดังแสดงไดในภาพที่ 14a-b กลุมความสัมพันธมี 3 กลุม คือ กลุมที่ 1 ที่ปริมาณกรดเพิ่มขึน้ 
(pH ลดลง) ตามความเขมขนของตัวถูกตัวละลายที่เพิ่มขึน้ (ขอมูลชวง 22-9 น.) กลุมที่ 2 คือกลุมที่
ปริมาณกรดลดลง (pH เพิ่มขึ้น) ตามความเขมขนของตัวถูกตัวละลายทีล่ดลง (ขอมูลชวง 9-18 น.) 
และกลุมที่ 3 คือกลุมที่มีคา pH คงที่แมวาความเขมขนของตัวถูกตัวละลายจะเพิ่มขึ้น (ขอมูลชวง 
18-22 น.) จึงอาจกลาวไดวาตัวถูกละลายทีส่รางขึ้นในกลุมที่ 3 นี้ไมใชกรด ผลการทดลองขางตน
สอดคลองกับเฟสการตรึง CO2 ในผลการทดลองที่ 2.2 (ภาพที่ 10)  
 

      ชวงเวลาตัง้แต 22-9 น. (กลุมที่ 1 ) จะเทียบไดกับเฟสที่ 1-2 ซ่ึงเปนชวงเวลาแรกที่ 
ใบมีคานําไหลปากใบสูงและมีการตรึง CO2 จากภายนอกทําปฏิกิริยากับ phosphoenolpyruvate 
(PEP) โดยเอนไซม PEP carboxylase สรางเปนกรดมาลกิขึ้นและถูกนาํไปสะสมที่แวคคิวโอลทําให
เซลลมีความเขมขนของตัวถูกละลายเพิ่มขึ้นพรอมกับคา pH ลดลง ชวงเวลาเชาคือเฟสที่ 2 เร่ิมเมื่อ
ใบไดรับแสงมีการกระตุนการทํางานของเอนไซม RuBisCO ซ่ึงสามารถตรึง CO2 จากบรรยากาศเขา
สูวิถี C3 โดยตรงเนื่องจากปากใบยังเปดอยู ในขณะที่สวนหนึ่งเอนไซม PEP carboxylase ยังคง
ดําเนินและสรางกรดมาลิกอยางตอเนื่อง ทาํใหตวัถูกละลายถูกสะสมมากถึงระดับสูงสุดและคา pH 
มีระดับต่ําสุดในเฟสที่ 2 นี้  
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       หลังจาก 9 น. ซ่ึงเปนชวงของเฟสที่ 3 คานําไหลปากใบที่ต่ําจํากัดการแพรของ  
CO2 จากภายนอกเขาสูใบ คา pH ของสารละลายที่คั้นจากใบมีคาเพิ่มขึ้นในขณะที่ความเขมขนของ
ตัวถูกละลายมคีาลดลงอยางตอเนื่อง แสดงวากรดมาลิกทีส่ะสมตั้งแตเฟสที่ 1-2 จะปลดปลอย CO2 
ใหถูกตรึงโดย RuBisCO ในขณะทีแ่สงแดดที่ใบไดรับในชวงเฟสที่ 3 จะถูกใชโดยระบบรับแสงใน
การสรางพลังงาน ATP และ reducing agent NADPH คา Cs ที่สะทอนปริมาณของกรดมาลิกจะลด
ลงอยางรวดเรว็ในชวง 9-11 น. และควรจะลดลงตอเนื่อง  ขณะที่กรดมาลิกสลายตัวให CO2 ซ่ึงทํา
ใหคา pH เพิ่มขึ้น แตคา Cs ยังคงรักษาระดบัคอนขางคงตัวในชวง 11 น. เปนตนไป แสดงวาใบเริ่ม
สรางสารอาหารจากการสังเคราะหแสงเพิม่ขึ้น คา Cs จึงสะทอนปริมาณสารอาหารแทนที่จะเปน
กรดมาลิก เมื่อถึงเวลา 17 น. แสงเริ่มหมด คา pH จะสูงและสารอาหารถูกลําเลียงไปสวนอื่นทําให
คา Cs ของสารละลายที่คั้นจากใบมีคาลดลงทั้งคา pH และ Cs จึงกลับมาสูระดับพื้นฐานใกลเคียงกับ
คาที่เร่ิมตนของวัฏจักรใหม  

 
       ความสัมพันธระหวางคา Cs กับ ETR (ภาพที่ 14c) ที่ไดมีรูปแบบเหมือนของ 

ความสัมพันธระหวางคา A (อัตราตรึงคารบอนไดออกไซด) กับ ETR (ภาพที่ 10f) ทําใหกลาวไดวา
ในชวงที่ ETR มีคาประมาณศูนย (22-9 น.) ใบกลวยไมมกีารเพิ่มขึ้นของความเขมขนตัวถูกละลาย 
ซ่ึงคือกรดมาลิกและซิตริกทาํใหคา pH ของสารละลายของใบลดต่ํากวาระดับ 5.0 ในชวงที่คา ETR 
มีคามากกวาศนูย (9-18 น.) ใบมีคา Cs แสดงการเปลี่ยนแปลงขึ้นลง แสดงถึงปริมาณกรดที่ลดลงใน
ขณะที่สารอาหารที่สรางจากวิถี Calvin เพิ่มขึ้นแมวาในขณะนั้นจะวดัอัตราการแลกเปลี่ยนแกส 
CO2 ระหวางใบกับอากาศเปนคาต่ํากวาศนูย (ซ่ึงในพืช C3 และ C4 จะตีความวามีอัตราหายใจสูง
กวาอัตราสังเคราะหแสง) หลังจากแสงแดดหมดแลว (18-22 น.) คา Cs จะมีระดับต่ําโดยที่คา pH 
กลับไปอยูในระดับที่สูงเกินกวา 5.0 ใหม ซ่ึงเปนชวงที่ใบไดขนยายสารอาหารไปสูแหลงรับอื่นใน
ขณะที่การตรึง CO2 โดย PEP ยังเกดิขึ้นไดนอยเพราะปากใบยังปดแคบอยู  
 

      ตารางที่ 6 ไดสรุปคาพารามิเตอรเฉลี่ยโดยแบง 3 เฟสตามเวลาที่มีการสราง/สลาย 
กรดและ Cs ซ่ึงสอดคลองกับเฟสการตรึง CO2 ในผลการทดลองที่ 2.2 
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ภาพที่ 12  เสนตรวจเทยีบระหวางปริมาณกรดรวมในใบที่ไดจากการไตเตรทกับคา pH  
   ของสารละลายในเซลล (H+, mmol g-1 fresh mass จํานวนตัวอยาง 26 ใบ) 
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ภาพที่ 13  การเปลี่ยนแปลงในรอบวันของใบลําดับที่ 1-4 (a-b) ความเขมแสงที่ใบไดรับ  

(c-d) อัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอน (e) คา pH ของสารละลายในเซลล และ (f) คา
ความเขมขนตวัละลาย แยกใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคอืใบเดิมทีว่ัดตอเนื่อง
และใบตดัคือใบที่เปล่ียนใหมทุกรอบ 
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ภาพที่ 14  (a) ความเขมขนตวัถูกละลายในเซลล กับคา pH (b) ปริมาณกรดรวมในใบที่ได 

จากเสนตรวจเทียบของคา pH กับความเขมขนตัวถูกละลายในเซลล และ  
(c) ความเขมขนตัวถูกละลายกับอัตราเคลื่อนยายอิเลคตรอนกับความเขมแสง 
แบงขอมูลตามเฟสที่มีการสรางและสลายกรด 
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ตารางที่ 6  คาเฉลี่ยในรอบวนัของพารามิเตอรจากการวดัคลอโรฟลลฟลูออเรสเซนสของใบ 
กลวยไม วันที ่9-10 กุมภาพนัธ 2548 ดวยเครื่อง Pulse amplitude modulation 
fluorometer รุน Mini-PAM  

 
                                                  ชวงเวลาทีว่ดัใบ 

18-22.0 น. 
(กอนเฟสที่ 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 = ความเขมแสงที่ใบไดรับ ETR = อัตราเคลื่อนยายอเิลคตรอน PSIIΦ =ประสิทธิภาพ การใช
แสงของใบในสภาพไดแสง, darkΦ  = ประสิทธิภาพการใชแสงสงูสุด, pH ของสารละลายในเซลล 
(mmol kg-1 fresh mass) Cs = ความเขมขนตวัละลายในเซลล และ H+ = ปริมาณกรดรวมในใบ แยก
ใบวัดออกเปน 2 ชุด ใบตามคือใบเดิมที่วดัตอเนื่อง และใบตัดคือใบที่เปล่ียนใหมทกุครั้งที่วัดคา 
 



 

สรุป 
 

กลวยไมสกุลหวายพันธุ บอม โจ ซ่ึงมีวิถีการสังเคราะหแสงแบบ Crassulacean acid 
metabolism (CAM) โดยดาํเนินการทํางานตางชวงเวลาระหวางวิถี C3 และ C4 มีพารามิเตอรที่ระบุ
ศักยภาพการสงัเคราะหแสง ไดแก เสนตอบสนองตอแสง คานําไหลปากใบ และประสิทธิภาพของ
กระบวนการตรึง CO2 ต่ํากวาพืช C3  อัตราตรึง CO2 และคายน้ําเกดิขึ้นในชวงกลางคืนและถูก
ควบคุมดวยคานําไหลปากใบโดยที่ระดับความชื้นสัมพัทธอากาศ 70 % เปนระดับวิกฤตที่ควบคุม
การปดแคบของปากใบ การที่พืชเปดปากใบและตรึง CO2 สะสมในรูปของกรดในตอนกลางคืนซึ่ง
เปนชวงที่มีคาความชื้นสัมพทัธอากาศสูงโดยมีปริมาณกรดสูงสุดในชวงเชา ขณะที่ชวงมีแสงปาก
ใบปดแคบและตรึง CO2 ที่ไดจากการสะสมกรดในตอนกลางคืนแทนเปนวิธีลดการเสียน้ําของใบ
ในชวงกลางวนัที่มีสภาพอากาศแหงรุนแรงกวา ทําใหพชื CAM มีประสิทธิภาพการใชน้ําหรืออัตรา
สรางอาหารตอหนวยอัตราเสียน้ําสูงมากกวาพืช C3 และ C4 หลายเทา   

 
แนวทางการเพิ่มประสิทธิภาพการทํางานของใบกลวยไมคือ ควรจัดการโรงเรือนใหมี

ความชื้นสัมพทัธสูงเกินระดบั 70 % ตั้งแตชวงหวัค่ําจนถงึเชาเพื่อเอื้อใหปากใบเปดไดเร็วขึ้นและ
เปดไดนานทีสุ่ดเพื่อใหใบตรึง CO2 สะสมในรูปกรดสําหรับใชเปนวัตถุดิบเพื่อใชสรางสารอาหาร
ในชวงทีมแีสง โดยเฉพาะบางฤดูที่มีสภาพอากาศแหงและความชื้นสมัพัทธตอนกลางคืนไมถึง 
70% ซ่ึงจะสงผลใหปากใบจะไมเปดรับ CO2 และทําใหใบกลวยไมอาจขาดวัตถุดิบสําหรับสราง
อาหารในวันตอไป 
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